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A mi hija 
A Luis
El mar. La mar.
El mar. ¡Sólo la mar!
¿Por qué me trajiste, 
padre, 
a la ciudad?
¿Por qué me desenterraste
del mar?
En sueños la marejada
me tira del corazón;
se lo quisiera llevar.
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Prefacio
 Las investigaciones que han conducido a la redacción de la presente Tesis 
Doctoral se han realizado en el Departamento de Biología Animal de la Universidad 
de Málaga, en el ámbito de las actividades del grupo “Estudios Cardiovasculares en 
Vertebrados” -BIO 203 del Plan Andaluz de Investigación, Desarrollo e Innovación 
(PAIDI) de la Junta de Andalucía-.
 En el transcurso de este trabajo, la autora ha sido beneﬁciaria de una beca 
del Subprograma de Formación del Personal Investigador (Subdirección General 
de Formación y Movilidad de Investigadores, Dirección General de Investigación 
y Gestión del Plan Nacional de I+D+i), referencia BES-2007-17632, desde el 1 
de julio de 2007 hasta el 31 de junio de 2011, concedida por el Ministerio de 
Ciencia e Innovación. Desde el 1 de julio de 2011 al 30 de abril de 2014 ha estado 
contratada como técnico de apoyo a la investigación en el proyecto CGL2010-
16417 (contrato UMA, referencia CI-11-114). Además, ha recibido una Ayuda al 
Estudio del Personal Investigador en Formación del Plan Propio de Investigación 
de la Universidad de Málaga (año 2010).
 El presente trabajo ha estado ﬁnanciado por los siguientes proyectos:
“Diversidad morfológica y evolución adaptativa de los componentes anatómicos 
del tracto de salida cardiaco en Agnatos y Condrictios”: CGL2006-00693, 
Ministerio de Educación y Ciencia
“Evolución morfológica adaptativa del tracto de salida cardiaco de los 
vertebrados con el paso de la vida acuática a la terrestre”: CGL2010-16417, 
Ministerio de Ciencia e Innovación.
Además, parte de la ﬁnanciación de la presente investigación proviene de los 
siguientes fondos:
Fondos Europeos de Desarrollo Regional (FEDER)
Financiación, en diversas convocatorias, de la actividad investigadora del 
Grupo de Investigación por parte de la Secretaría General de Universidades, 
Investigación y Tecnología (Consejería de Economía, Innovación, Ciencia 
y Empleo; Junta de Andalucía).
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 La autora de la presente memoria ha recibido el apoyo del Centro Oceanográﬁco 
de Málaga, perteneciente al Instituto Español de Oceanografía (IEO), traducido 
en su participación en las campañas MEDITS_0705, MEDITS_0805, MEDITS_
0904, MEDITS_1005, MEDITS_1105 y MEDITS_1305, integradas en el 
Proyecto de investigación denominado: “Estudio de las pesquerías demersales 
del Mediterráneo” (ref. IEO/EVADEMED), en el ámbito del “Plan nacional de 
recogida de datos básicos para el seguimiento de las pesquerías en el Mediterráneo” 
-MICYT (UE. 1639/2001)-.
 En el transcurso de las investigaciones de la tesis, la autora ha realizado dos estancias 
breves fuera de la Universidad de Málaga, ambas ﬁnanciadas por el Subprograma de 
Ayudas para la Formación del Personal Investigador (Estancias breves) del Ministerio 
de Ciencia e Innovación. La primera de ellas, realizada entre el 21 de septiembre y el 
16 de diciembre de 2009 (tres meses), transcurrió en el Departamento de Fisiología, 
Desarrollo y Neurociencia de la Universidad de Cambridge, bajo la supervisión de la 
Dra. Clare Baker. El propósito de esta estancia fue el aprendizaje de técnicas moleculares. 
La segunda estancia, desde el 6 de septiembre al 6 de noviembre de 2010 (dos meses), 
tuvo lugar en el Departamento de Biología del Desarrollo Cardiovascular del Centro 
Nacional de Investigaciones Cardiovasculares Carlos III (CNIC) de Madrid, bajo la 
dirección del Dr. Miguel Torres Sánchez y la supervisión del Dr. Adrian C. Grimes. 
Su ﬁnalidad fue la puesta a punto de técnicas inmunohistoquímicas y el aprendizaje 
del uso del microscopio confocal.
 El Grupo de Investigación en el que se ha realizado el presente trabajo forma 
parte de los siguientes organismos:
Red de Investigación Cardiovascular (RIC), Instituto de Salud Carlos III
Instituto de Investigación Biomédica de Málaga (IBIMA)
Fundación Pública Andaluza para la Investigación de Málaga en Biomedicina y 
Salud (FIMABIS).
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 Muchos grupos zoológicos poseen sistemas circulatorios que están provistos 
de mecanismos de bombeo que determinan que el líquido circulante ﬂuya en un 
sentido determinado. En unos casos se trata de vasos pulsátiles. En otros casos, 
existen órganos especializados que suelen designarse mediante el término corazón. 
Lo más frecuente es que haya un solo corazón, que suele localizarse en la línea 
media del animal. La existencia de más de un corazón está relacionada con la 
necesidad de incrementar la propulsión del líquido circulante a través de zonas 
corporales muy concretas.
 El término corazón se ha utilizado para describir órganos diversos que realizan 
una función similar, la propulsión del líquido circulante, pero que, desde el punto 
de visto morfológico, no son homólogos. En este contexto, se puede aﬁrmar 
que el corazón de los vertebrados es único en el Reino Animal y se caracteriza 
especialmente por su elevado rendimiento. El corazón se localiza en el interior de la 
cavidad pericárdica y está constituido fundamentalmente por miocardio envuelto 
en tejido conjuntivo que procede del epicardio y del endocardio. Presenta múltiples 
cámaras separadas por sistemas valvulares complejos, vasos coronarios y un sistema 
de conducción (Pérez-Pomares et al., 2009).
 Hoy en día se concibe el corazón del vertebrado como un conjunto de segmentos 
ensamblados convenientemente para ejercer dos funciones hemodinámicas: la 
recepción de sangre, por una parte, y la eyección o bombeo de sangre, por otra 
(Simöes-Costa et al., 2005). Quedan así establecidas dos partes bien diferenciadas, 
un compartimento de entrada y otro de salida, que no sólo se diferencian desde 
el punto de vista embriológico y anatómico, sino también por los genes que se 
expresan en ellos (Xavier-Neto et al., 2001; Bruneau, 2002; Franco et al., 2002; 
Moorman y Christoffels, 2003). 
 En los condrictios y en los actinopterigios el compartimento de entrada del 
corazón está constituido por el seno venoso y el atrio, separados por la válvula 
senoatrial. El compartimento de salida consta de un ventrículo y un tracto de 
salida. Entre el atrio y el ventrículo está la región atrioventricular, que sostiene las 
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válvulas atrioventriculares. Muchos autores la consideran como un segmento con 
entidad propia (Franco et al., 2002; Moorman y Lamers, 1994; Icardo y Colvee, 
2011). En ambos grupos, condrictios y actinopterigios, el corazón tiene forma de 
S. El seno venoso y el atrio ocupan una posición dorsal con respecto al ventrículo 
y el tracto de salida. En las regiones senoatrial y atrioventricular y en el tracto de 
salida hay sistemas valvulares que impiden el reﬂujo de la sangre (Fig. 1).
El tracto de salida cardiaco
 El tracto de salida es la región del corazón que se encuentra entre el límite 
craneal de la cavidad pericárdica y el ventrículo y conecta éste con la aorta ventral. 
Su estructura y organización diﬁere en los distintos grupos de peces.
El tracto de salida cardiaco en los Condrictios 
 Clásicamente se ha considerado que el tracto de salida de los condrictios consiste 
en un cono arterioso (Gegenbauer, 1866), intrapericárdico, de forma cilíndrica y 
paredes miocárdicas, pulsátil y que conecta directamente el ventrículo con la aorta 
ventral (p.ej. Gegenbauer, 1866, 1891, 1901; Stöhr, 1877; Kisch, 1930; Parsons, 
1930; Santer, 1985; Sans-Coma et al., 1995).
 En la mayoría de los elasmobranquios, el ventrículo es simétrico, de foma 
piramidal (Johansen y Burggeren, 1980) o redondeada (Santer, 1985), y el cono 
Figura 1. Esquemas, en visión lateral, del corazón de un elasmobranquio (a) y de un teleósteo (b). 
Modiﬁcado a partir de Lawson (1979).
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surge del centro de la parte anterior (Santer, 1985). En cambio, en Squatina 
squatina el ventrículo es de forma más o menos cúbica y el cono surge de la parte 
derecha (Marples, 1936).
 La pared del cono se compone de tres capas (Santer, 1985; Zummo y Farina, 
1989). La capa externa es el epicardio, formado por una línea continua de células 
epicárdicas, bajo el que se encuentra un amplio espacio subepicárdico que, en 
Scyliorhinus stellaris, contiene colágeno, ﬁbroblastos y vasos sanguíneos (Zummo y 
Farina, 1989). La capa intermedia está constituida por el miocardio. En S. stellaris, 
el miocardio está organizado en paquetes de células musculares separados por ﬁbras 
de colágeno y capilares, de modo semejante a la disposición que aparece en la 
capa compacta del ventrículo (Zummo y Farina, 1989). En rayas y tiburones de 
pequeña talla, el miocardio está orientado circunferencialmente, pero, en especies 
de mayor tamaño, hay una capa externa de células miocárdicas dispuestas de forma 
circular en torno a láminas más delgadas y alternantes de miocardiocitos orientados 
longitudinal y circunferencialmente (Santer, 1985). Bajo el miocardio, existe una 
region circular de tejido conjuntivo rico en colágeno y elastina, que sirve como 
anclaje para las válvulas (Santer, 1985). La capa interna es el endocardio; está 
constituida por una lámina de células endocárdicas, aplanadas, que muestran una 
menor positividad frente a la técnica del PAS que la presentada por las células 
endocárdicas del bulbo arterioso de los teleósteos (Benjamin et al., 1984).
 En la superﬁcie luminal del cono hay sucesivas hileras de válvulas, denominadas 
válvulas conales, dispuestas transversalmente. El número, disposición, forma y 
tamaño de las válvulas conales diﬁere entre especies e incluso entre individuos de 
una misma especie (Gegenbauer, 1866, 1901; Stöhr, 1877; O’Donoghue y Abbott, 
1928; Parsons, 1930; Marples, 1936; White, 1936; Satchell y Jones, 1967). El 
número de hileras oscila entre dos y siete (White, 1936). Las válvulas muestran 
diversas formas, que van desde semilunar o a modo de bolsillo, lengüeta, nódulo, 
hasta simplemente rudimentarias (Stöhr, 1877).
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 En la parte anterior existe una hilera de válvulas, en número de tres en la 
mayoría de elasmobranquios, que separan el cono de la aorta ventral. En la parte 
posterior, el número de hileras de válvulas es variable (Santer, 1985), desde dos o 
tres hileras, como en Heterodontus portusjacksoni (Satchell y Jones, 1967), hasta 
incluso seis, como en S. squatina (Marples, 1936). Las válvulas de las hileras 
posteriores generalmente son de menor tamaño que las anteriores (O’Donoghue 
y Abbott, 1928). Pristiophorus japonicus y Discobatis sinensis son dos excepciones a 
esta regla, dado que, en estas especies, las válvulas de mayor tamaño son las de la 
hilera proximal (Garman, 1913).
 Se ha sugerido que la existencia de un gran número de válvulas, dispuestas en 
varias hileras, constituye una característica primitiva en los elasmobranquios y que 
hay una tendencia a la reducción en el número de dichas válvulas (Garman, 1885). 
White (1936) ha aportado una visión opuesta a la anterior, al considerar que, en 
los elasmobranquios, la tendencia es a la duplicación de las válvulas en vez de a 
su reducción en número. Esta duplicación puede ser transversal y longitudinal. 
En algunos casos, las válvulas derivadas de la división longitudinal pueden ser 
empujadas hacia abajo, dando lugar a otra hilera.
 Las características anatómicas de las válvulas conales han sido ampliamente 
descritas por Sans-Coma et al. (1995) en la pintarroja Scyliorhinus canicula. En 
esta especie, se presentan dos hileras de válvulas, una anterior, próxima al límite 
entre el cono y la aorta ventral, y otra posterior, más cercana al ventrículo. La hilera 
anterior está compuesta por tres válvulas semilunares, dorsal, derecha e izquierda, 
de igual tamaño. La hilera posterior consta de cuatro válvulas, dorsal, derecha, 
izquierda y ventral. Esta última válvula es signiﬁcativamente más pequeña que las 
restantes. Cada válvula tiene dos componentes: la valva y el seno. La valva es el 
componente móvil que se abre y se cierra durante el ciclo cardiaco. Se inserta de 
forma semilunar en la pared del seno que la soporta y presenta un margen libre. 
Cada dos valvas contiguas se unen distalmente para formar una comisura. Las 
valvas de la hilera anterior presentan el margen libre de mayor longitud que las de 
la hilera posterior, lo que permite a las primeras estar en contacto y, por lo tanto, 
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que el lumen quede cerrado, cuando el cono está relajado. En la hilera posterior, 
se observan cuerdas tendinosas que se dirigen unas desde el margen libre y desde 
las zonas laterales de las valvas hasta la pared del cono y, otras, desde la superﬁcie 
interna de la valva hasta la pared del seno y a la superﬁcie externa de las valvas de 
la hilera anterior.
 La bibliografía sobre la arquitectura microscópica del sistema valvular del cono 
de los elasmobranquios es escasa (Benjamin et al., 1984; Santer, 1985; Sans-Coma et 
al., 1995). Santer (1985) ha descrito las valvas conales como relativamente acelulares 
y con abundante elastina y ﬁbras de colágeno. El endotelio de la cara luminal de 
las valvas conales es negativo a la técnica de PAS, al contrario de lo que sucede 
con las células del endotelio del bulbo arterioso en muchos teleósteos (Benjamin 
et al., 1984). El estudio microscópico sobre las válvulas conales más exhaustivo es 
el realizado por Sans-Coma et al. (1995). Según estos autores, el cuerpo de cada 
valva conal está constituido por tejido conjuntivo cubierto de endocardio. Este 
tejido conjuntivo se estratiﬁca en tres capas, ﬁbrosa externa, esponjosa y ﬁbrosa 
interna. Ambas ﬁbrosas se componen de ﬁbras de colágeno dispuestas, en general, 
de forma circunferencial, aunque en ciertas zonas dichas ﬁbras pueden extenderse y 
entrelazarse. La esponjosa es una capa gruesa de tejido conjuntivo laxo, compuesto 
por colágeno, elastina y glucosaminoglucanos, principalmente ácido hialurónico 
y condroitín sulfato. Las valvas contienen también un componente celular, 
representado por células conjuntivas escasas situadas entre los haces colagénicos 
de ambas ﬁbrosas y dispersas en la esponjosa, en cuya región proximal se disponen 
formando láminas concéntricas. La pared de los senos en la hilera posterior está 
compuesta por miocardio conal. En la hilera anterior dicha pared posee una capa 
interna de naturaleza aórtica, con una íntima y una media, y una capa externa de 
miocardio cubierta por epicardio, que se extiende hasta las comisuras (Sans-Coma 
et al., 1995).
 
 En los condrictios, el tracto de salida cardiaco está recorrido por arterias 
coronarias de procedencia anterior o cefálica. La disposición general de las arterias 
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coronarias de los elasmobranquios ha sido objeto de numerosos estudios (Hyrtl, 
1872; Pavesi, 1874; Parker y Davis, 1899; Carazzi, 1905; Grant y Regnier, 1926; 
Marples, 1936; May y Heber, 1957; Halpern y May, 1958; Robb, 1965; Johansen 
y Burggren, 1980; Tota, 1983; Tota et al., 1983; De Andrés et al., 1990, 1992, 
1998; Muñoz-Chápuli et al., 1994a). El origen de estos vasos y su recorrido a 
lo largo del tracto de salida varía dependiendo del grupo taxonómico. Así, los 
quimeriformes, hexanquiformes, escualiformes, escuatiniformes, torpediniformes, 
rajiformes y miliobatiformes poseen dos troncos arteriales coronarios, izquierdo y 
derecho, que se originan de sendas arterias hipobranquiales laterales. En la mayoría 
de las especies de los órdenes citados, los troncos izquierdo y derecho giran hacia 
las partes ventral y dorsal del ventrículo, repectivamente (De Andrés et al., 1992, 
1998; Muñoz-Chápuli et al., 1994a). Hay que señalar que en los rajiformes y 
miliobatiformes existen, además, dos arterias coronarias posteriores o caudales que 
proceden de una rama de la arteria subclavia y que ingresan en el corazón por el 
seno venoso, irrigando principalmente la superﬁcie dorsal del ventrículo (Grant y 
Regnier, 1926; Muñoz-Chápuli et al., 1994a). En cambio, en los lamniformes y 
carcarriniformes, excepto los esciliorrínidos, se presentan dos troncos coronarios, 
ventral y dorsal, que parten de dos arterias hipobranquiales medias, ventral y 
dorsal, o de una única arteria hipobranquial de posición ventral. En el caso de los 
esciliorrínidos, existe una arteria hipobranquial medioventral que se escinde en 
dos troncos coronarios lateroventrales (De Andrés et al., 1992; Muñoz-Chápuli et 
al., 1994a). Tanto los lamniformes y como los carcarriniformes carecen de arterias 
coronarias posteriores (Grant y Regnier, 1926; Muñoz-Chápuli et al., 1994a).
 
 En este punto, procede indicar que son pocos los estudios dedicados al corazón 
de los holocéfalos. Todos se han centrado en la especie Chimaera monstrosa. Entre 
ellos está el realizado por Lankester (1879), en el que compara la estructura del 
corazón de esta especie con la de los dipnoos, y los trabajos ultraestructurales de 
Berge (1979) y de Leknes y Saetersdal (1980). A ellos cabe añadir el mencionado 
artículo de Muñoz-Chápuli et al. (1994a) sobre el origen y disposición de los 
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principales troncos arteriales coronarios y el de Durán et al. (2010) relativo a la 
existencia de lesiones coronarias.
El tracto de salida cardiaco en los Osteíctios
 Durante muchos años, se ha asumido que, a diﬁerencia de lo que sucede en 
los condrictios, en la mayoría de especies de osteíctios el tracto de salida cardiaco 
está constituido por un segmento de paredes no miocárdicas, denominado bulbo 
arterioso (Gegenbauer, 1866). Según consta en las descripciones clásicas, existe 
un cono arterioso bien desarrollado en los celacantiformes (Anthony et al., 1965; 
Millot et al., 1978), dipnoos (Lankester, 1879; Boas, 1880a; Robertson, 1914), 
polipteriformes (Boas, 1880a; Parsons, 1930), acipenseriformes (Parsons, 1930) y 
lepisosteiformes (Müller, 1844; Stöhr, 1877; Boas, 1880a; Gegenbauer, 1891, 1901; 
Parsons, 1930). En Amia calva y en varias especies de teleósteos ﬁlogenéticamente 
basales pertenecientes al grupo de los elopiformes, el tracto de salida consta de dos 
segmentos: un cono miocárdico localizado posteriormente y un bulbo arterioso 
no miocárdico, de posición anterior (Stannius, 1846; Boas, 1880b; Senior, 1907a, 
b, c; Parsons, 1930; Satchell, 1991). En esta línea conceptual y tendiendo a la 
simpliﬁcación, se ha asumido que, en la mayoría de los teleósteos, el cono se ha 
reducido o ha llegado incluso a desaparecer como tal (Smith, 1918; Santer, 1985; 
Satchell, 1991; Farrell y Jones, 1992), y ello en concomitancia con el notable 
desarrollo experimentado por el bulbo.
 
 El bulbo arterioso es una cámara elástica, intrapericárdica, localizada entre 
el cono y la aorta ventral o, en ausencia del cono, entre el ventrículo y la aorta 
ventral (Gegenbauer, 1866). En los teleósteos ﬁlogenéticamente avanzados, suele 
presentar una forma de cebolla más o menos alargada (Santer y Cobb, 1972). En 
general, el bulbo arterioso es abultado proximalmente y aﬁlado distalmente, en la 
unión con la aorta ventral. Transversalmente, tiene una sección circular (Santer, 
1985). Su superﬁcie interna suele estar recorrida por crestas o trabéculas, en general 
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dispuestas longitudinalmente, cuyo grado de desarrollo y complejidad es variable. 
En los teleósteos el bulbo muestra una gran diversidad morfológica (Norman et al., 
1984; Icardo, 2006), aunque se desconoce la implicación funcional que pudiera 
tener tal variación.
 Estructuralmente, la pared del bulbo consta de tres capas cuyos elementos 
se distribuyen según patrones propios de cada especie (Icardo et al., 1999a,b, 
2000). La externa se compone de una capa de células mesoteliales (Benjamin et 
al., 1983; Santer, 1985), por debajo de la cual existe un espacio subepicárdico 
que contiene tejido conjuntivo rico en colágeno, con pequeñas arterias y venas, 
algunos vasos linfáticos (Priede, 1976) y ﬁbras nerviosas (Icardo et al., 1999a,b, 
2000). Ocasionalmente, se presentan ﬁbroblastos, melanocitos (Benjamin et al., 
1983) y células musculares lisas (Licht y Harris, 1973). La mayor parte de la pared 
del bulbo está constituida por una capa media compuesta por células musculares 
lisas rodeadas por una matriz extracelular rica en ﬁlamentos y material elástico 
y, con la excepción de la anguila común Anguilla anguilla (Icardo et al., 2000), 
pobre en colágeno. Por lo general, la capa media del bulbo se divide en dos, una 
externa, compacta, y otra interna. La primera de ellas presenta sus componentes 
dispuestos circunferencialmente. En la segunda, los componentes estructurales se 
disponen de manera longitudinal y se anclan posteriormente a los márgenes de las 
válvulas bulbo-ventriculares y anteriormente a la pared interna del bulbo, cerca 
de la unión con la aorta ventral (Licht y Harris, 1973; Priede, 1976). El material 
elástico de la matriz en la que se encuentran las células musculares lisas de la 
capa media no forma láminas concéntricas, sino que está presente como material 
ﬁbrilar o amorfo, en contacto con las células musculares lisas (Seraﬁni-Fracassini 
et al., 1978; Benjamin et al., 1983). Además, hay mucopolisacáridos asociados a 
las ﬁbras elásticas (Santer, 1985). En diversas especies de nototenoides antárticos, 
peces que viven a temperaturas bajo cero, la capa media carece de ﬁbras elásticas 
(Icardo et al., 2000). Por último, la capa interna del bulbo está compuesta de una 
capa de células endoteliales, de forma escamosa, cúbica o de columna (Santer, 
1985; Icardo et al. 2000) que, en muchas especies, presentan una reacción positiva 
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intensa con la técnica de PAS y parecen tener una actividad secretora (Benjamin 
et al., 1983, 1984). 
 Al igual que en los condrictios, el tracto de salida cardiaco de los osteíctios 
presenta un conjunto de válvulas cuyo número, forma y disposición diﬁere 
notablemente a nivel interespecíﬁco y, en menor medida, en el seno de la misma 
especie. En los grupos cuyos representantes poseen un cono bien desarrollado, 
las válvulas, en general bastante numerosas, se insertan en este componente 
cardiaco y reciben el nombre de válvulas conales (Smith, 1918). Éste es el caso 
de los polipteriformes (Boas, 1880b), los acipenseriformes (Parsons, 1930; Icardo 
et al., 2002a), los lepisosteiformes (Stöhr, 1877; Boas, 1880b), los amiiformes 
(Parsons, 1930; Bertin, 1958) y varios géneros pertenecientes a los elopiformes 
(Boas, 1880b; Senior, 1907a, b, c; Bertin, 1958). El tracto de salida de los dipnoos 
constituye un caso particular, ya que está recorrido internamente por una cresta de 
tejido conjuntivo laxo denominada válvula espiral. Ésta parece ser el resultado de 
la fusión de la serie longitudinal derecha de válvulas conales (Bertin, 1958; Bugge, 
1961). Por lo demás, en los dipnoos se ha descrito la presencia de varias ﬁlas de 
válvulas conales rudimentarias, localizadas en los extremos proximal y distal del 
tracto de salida (Parsons, 1930; Burggren y Johansen, 1986; Icardo et al., 2005). 
En los teleósteos que carecen de un cono patente, las válvulas del tracto de salida 
cardiaco se insertan a nivel del límite entre el ventrículo y el bulbo arterioso, ya 
sea en la zona cefálica del ventrículo, ya sea en la pared del bulbo arterioso (Smith, 
1918; Bertin, 1958) y, por ello, se han denominado tradicionalmente válvulas 
bulbo-ventriculares o ventrículo-bulbares (Boas, 1901; Munshi y Mishra, 1974; 
Priede, 1976; Thomas, 1976; Greer-Walker et al., 1985; Santer, 1985; Raso, 1993; 
Raso et al., 1994).
 Entre los estudios sobre las características histológicas y ultraestructurales de las 
válvulas del tracto de salida de los osteíctios cabe destacar los realizados en el dipnoo 
Protopterus dolloi (Icardo et al., 2005), en el acipenseriforme Acipenser naccarii (Icardo 
et al., 2002a) y en representantes de diversos órdenes de los teleósteos (Greer-Walker 
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et al., 1985; Raso, 1993; Raso et al., 1994; Icardo et al., 2003; Icardo, 2006).
 Aunque existen excepciones (Pettigrew, 1864; Gegenbaur, 1866; Boas, 1880b; 
Senior, 1907a, b, c; Parsons, 1930; Icardo et al., 2003), en la mayoría de los 
teleósteos el tracto de salida está provisto de un par de válvulas dispuestas en una 
única hilera. Cada válvula se compone de una valva y un seno. La valva muestra 
un cuerpo proximal grueso y una región distal a modo de solapa, tapizados por 
endocardio. El cuerpo proximal se estructura en tres capas, una ﬁbrosa luminal 
y una ﬁbrosa parietal, entre las cuales se dispone un núcleo denso de células 
ﬁbroblásticas y una matriz rica en glucoconjugados, colágeno y elastina. Ambas 
ﬁbrosas se componen principalmente de colágeno. La ﬁbrosa parietal únicamente 
está presente en el cuerpo proximal. En la región distal sólo está presente una 
ﬁbrosa luminal tapizada por endocardio. Precisamente la ﬁbrosa luminal parece 
ser la porción de la válvula más fuerte desde el punto de vista mecánico (Icardo et 
al., 2003). Este patrón de organización parece estar generalizado en los teleósteos. 
No obstante, en teleósteos antárticos y en algunas especies de aguas templadas, 
el cuerpo central está ausente y las valvas están constituidas fundamentalmente 
por colágeno (Icardo, 2006). Por último, cabe señalar que la presencia de células 
musculares lisas o de miocardiocitos en las válvulas conales de algunas especies de 
teleósteos apunta a que dichas válvulas podrían desempeñar un papel activo en la 
dinámica cardiaca (Grimes et al., 2010).
 
 En los últimos años, la concepción sobre la estructura del tracto de salida 
cardiaco de los osteíctios ha experimentado cambios notables.
 En lo que respecta a los acipenseriformes, Icardo et al. (2002a,b) han descrito que, 
en el esturión A. naccarii, la aorta ventral posee dos segmentos, uno extrapericárdico 
y otro intrapericárdico, que se diferencian por la disposición de sus respectivos 
elementos estructurales. No obstante, estos autores no se pronuncian sobre si el 
segmento intrapericárdico se corresponde o no con el bulbo arterioso de los demás 
actinopterigios. Posteriormente, Guerrero et al. (2004) han concluido que, en el 
esturión, el segmento aórtico intrapericárdico se desarrolla a partir del extremo 
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distal del tracto de salida cardiaco embrionario y se forma siguiendo las mismas 
etapas morfogenéticas descritas por Hu et al. (2000) en el desarrollo del bulbo 
arterioso del pez cebra. De este modo, Guerrero et al. (2004) han demostrado 
que el denominado segmento aórtico intrapericárdico de los acipenseriformes y 
el bulbo arterioso de los teleósteos son homólogos y que, en consecuencia, dicho 
segmento intrapericárdico constituye un verdadero bulbo arterioso. Por tanto, en 
los acipenseriformes coexisten un cono arterioso y un bulbo arterioso. Lo mismo 
sucede en el caso de los polipteriformes, lepisosteiformes y amiiformes, como 
han puesto de maniﬁesto Grimes et al. (2010) en un estudio reciente en el que 
demuestran la presencia de un bulbo arterioso, además de un cono, en el tracto de 
salida cardiaco de estos grupos de actinopterigios.
 
 Como se ha indicado anteriormente, durante muchas décadas se ha asumido 
que, en los teleósteos ﬁlogenéticamente avanzados, el cono arterioso es un elemento 
vestigial o, lo más frecuente, ausente (Satchell, 1991; Farrell y Jones, 1992). Aunque, 
ciertamente, en la mayoría de las especies de teleósteos el cono es difícilmente 
reconocible, la idea de su desaparición en este grupo ha sido rebatida hace algunos 
años. En el estudio de Schib et al. (2002), realizado en la dorada Sparus auratus, se 
describe, por vez primera en un teleósteo ﬁlogenéticamente avanzado, la existencia 
de un cono arterioso en forma de un anillo muscular alrededor de las válvulas, en 
la unión del ventrículo con el bulbo. Este anillo muscular consiste en un miocardio 
compacto y bien vascularizado que se diferencia del ventrículo por la ausencia 
de trabeculación y del bulbo por ser éste de naturaleza no miocárdica. El cono 
se compone de una capa ﬁbrosa externa, rica en colágeno y pobre en elastina, un 
miocardio compacto, cuya orientación es espiral o helicoidal, y una capa ﬁbrosa 
interna, rica en colágeno y elastina, con numerosos ﬁbroblastos embebidos en la 
matriz extracelular. 
 Además del citado trabajo en la dorada, otras investigaciones efectuadas en el 
pez cebra (Grimes et al., 2006) y en diversas especies de teleósteos (Icardo, 2006) 
han conﬁrmado la existencia de un cono arterioso, cuyas características estructurales 
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e histoquímicas son similares a las de la dorada. En los corazones con un ventrículo 
enteramente trabeculado, el cono arterioso es un segmento interpuesto entre el 
ventrículo y el bulbo y está constituido por miocardio vascularizado. No obstante, 
existen excepciones. Por ejemplo, en lo que atañe al grado de vascularización 
del cono, en Trigla lucerna y en los teleósteos antárticos Trematomus brenacchii, 
Chionocephalus aceratus y Chionodraco hamatus, el cono carece de vasos sanguíneos 
(Icardo, 2006). En su lugar, hay numerosos espacios intercelulares redondeados u 
ovales delimitados por gruesos haces de colágeno. En otras especies, tales como Balistes 
carolinensis, Mullus surmuletus y Periophthalmodon schlosseri, aunque existen vasos 
sanguíneos, éstos aparecen en menor número que en la dorada y están restringidos 
a la capa más superﬁcial. En los corazones con una capa compacta ventricular, el 
cono arterioso aparece como un segmento en forma de anillo, de cilindro o de 
cono, como ocurre en la sardina, en la anguila y en el pez cebra, respectivamente. 
En otros casos, no es tan patente, tiene forma de corona o de llanta y está adosado 
a la base del ventrículo, del cual se distingue por la organización del miocardio y el 
mayor contenido en colágeno. En cualquier caso, en todos los teleósteos estudiados, 
el cono constituye una entidad anatómica diferente del ventrículo (Icardo, 2006).
 La identiﬁcación de un cono arterioso en una amplia gama de teleósteos que 
ocupan una posición ﬁlogenéticamente apical ha conducido a reconsiderar la 
designación de las denominadas válvulas bulboventriculares, para las cuales resulta 
más apropiado el término de válvulas conales (Schib et al., 2002).
 A la luz de los recientes resultados en los actinopterigios, cabe comentar 
la situación en los dipnoos y celacantiformes. Como se ha mencionado con 
anterioridad, en los dipnoos se ha asumido tradicionalmente que el tracto de salida 
cardiaco está constituido tan sólo por un cono arterioso. Los sucesivos resultados 
de Burggren y Johansen (1986), Icardo et al. (2005) y Grimes et al. (2010) han 
contribuido en distinta medida a poner en evidencia la existencia de un segmento 
no miocárdico distal con respecto al cono, el bulbo arterioso. Sobre el corazón de 
los celacantiformes no se han efectuado estudios experimentales en los últimos 
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años. No obstante, en la descripción de Anthony et al. (1965) se indica que, 
anteriormente con respecto al cono, existe un bulbo arterioso intrapericárdico, 
cuya logitud es semejante a la del cono y cuya pared consta de ﬁbras elásticas y 
musculatura lisa.
 A tenor de los datos expuestos, cabe inferir que el tracto de salida cardiaco de 
los osteíctios se compone de un cono arterioso y un bulbo arterioso, cuyo respectivo 
grado de desarrollo varía notablemente de unos grupos a otros. En el caso de 
los Actinopterigios, se aprecia una tendencia evolutiva a que, en los individuos 
adultos, el bulbo predomine sobre el cono y presente la forma característica a la 
que debe su nombre.
 
 Por último, en lo que se reﬁere a la irrigación cardiaca en los osteíctios, gran 
parte de los estudios realizados versan sobre la vascularización del ventrículo y de 
sus distintas capas, esponjosa y compacta (Ostádal et al., 1970; Tota et al., 1983; 
Davie y Farrell, 1991; Simöes et al., 1999; Simöes et al., 2002). Otros describen, de 
forma somera, el recorrido de las arterias coronarias en diversas especies de teleósteos 
(Watson y Cobb, 1979; Tota et al., 1983; Davie y Farrell, 1991; Ostádal, 1999; 
Hu et al., 2001; Simöes et al., 2002; Farrell, 2002). La irrigación arterial coronaria 
procede de la circulación hipobranquial craneal, aunque en algunas especies como 
la anguila y el pez espada existe, además, un aporte posterior desde la circulación 
pectoral (Davie y Farrell, 1991). El origen de las arterias coronarias es muy variable. 
En los teleósteos el sistema hipobranquial se origina a partir de uno a tres pares 
de arterias eferentes branquiales (Grant y Regnier, 1926; Halpern y May, 1958; 
Tota, 1983). En la mayoría de representantes de teleósteos estudiados se presenta 
ya sea una arteria coronaria (p.ej., en Clarias gariepinus: Simöes et al., 2002), 
generalmente de posición dorsal, ya sea dos arterias coronarias (p.ej., en Piaractus 
mesopotamicus y Colossoma macropomum: Simöes et al., 2002), habitualmente 
laterales, cuyo recorrido a lo largo del bulbo arterioso diﬁere notablemente entre 
especies. Además, hay que señalar que algunos teleósteos poseen corazones carentes 
de arterias coronarias (véase Tota et al., 1983 y Tota, 1989: corazones tipo I). 
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 La disposición de las arterias coronarias en los dipnoos se ha descrito de manera 
algo más detallada (Spencer, 1892; Robertson, 1913; Foxon, 1950). Las arterias 
coronarias, izquierda y derecha, provienen de sendas arterias hipobranquiales y, en 
los tres géneros que viven en actualidad, la irrigación coronaria que recorre el lado 
derecho del tracto de salida cardiaco parece ser la predominante (Foxon, 1950). 
Resulta de especial interés el hecho de que, al menos en el género Lepidosiren, el 
sistema hipobranquial no procede de vasos eferentes branquiales como en el resto 
de los peces, sino que se origina a partir del segundo (morfológicamente, cuarto) 
aferente branquial (Foxon, 1950).
El tracto de salida en la dinámica cardiaca de los peces
 Son numerosos los estudios que han abordado aspectos ﬁsiológicos de la dinámica 
del tracto de salida, particularmente en los elasmobranquios y en los teleósteos. 
Este componente estructural del corazón desempeña un papel fundamental en el 
matenimiento de la irrigación branquial durante la diástole ventricular (Johansen y 
Martin, 1965; Sudak, 1965; Satchell, 1970). El ﬂujo sanguíneo a través de la aorta 
ventral diﬁere en los dos grupos. En los elasmobranquios, el ﬂujo hacia las branquias 
se detiene e incluso llega a invertirse durante la diástole ventricular (Satchell y 
Jones, 1967; Butler y Taylor, 1975; Short et al., 1977; Metcalfe y Butler, 1982; 
Abel et al., 1987). En los teleósteos, en cambio, el ﬂujo permanece constante o con 
ﬂuctuaciones leves durante la diástole (Johansen, 1962; Stevens et al., 1972; Farrell, 
1981; Hipkins, 1985; Axelsson et al., 1989; Jones et al., 1993). La funcionalidad 
del tracto de salida está determinada por la estructura y proporción relativa de sus 
segmentos, miocárdico y no miocárdico.
 
 En los elasmobranquios, el cono arterioso, constituido por miocardio compacto 
bien vascularizado, parece contribuir al mantenimiento de la presion aórtica tras 
la sístole ventricular (Johansen et al., 1966; Tota, 1989), actuando como una 
bomba adicional (Kardong, 2006). No obstante, resulta difícil otorgarle un papel 
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importante en este sentido, ya que el volumen del lumen conal es relativamente 
pequeño (Grimes y Kirby, 2009). Otra función que se le ha asignado es la de 
reservorio elástico en el sentido de Windkessell (Von Skramlik, 1935). No obstante, 
el cono no parece ser el responsable de amortiguar los picos de presión sanguínea, 
ya que sus paredes no son ricas en material elástico. Probablemente, la función 
principal del cono sea participar en el cierre activo de las válvulas para prevenir 
el reﬂujo sanguíneo durante la diástole (Satchell y Jones, 1967). Una evidencia 
adicional para esta función procede de la presencia de tejido nodal en la unión 
conoventricular, el cual es responsable del ligero desfase entre la eyección ventricular 
y el cierre valvular (Satchell, 1991). En este sentido, es importante tener en cuenta 
que, en la mayoría de los elasmobranquios, sólo las válvulas de la hilera distal 
pueden contactar entre ellas para cerrar el lumen conal cuando el cono está relajado. 
Se ha propuesto que el cierre del sistema valvular se produce gracias a una onda de 
contracción peristáltica del cono en sentido próximo-distal (Satchell y Jones, 1967). 
Por último, se ha aducido que, en algunas especies, las contracciones del cono y el 
subsiguiente movimiento del sistema valvular pueden contribuir a la regulación del 
ﬂujo sanguíneo a través de las diferentes arterias branquiales (Satchell, 1976). 
 En los teleósteos, los miocardiocitos conales presentan una disposición en 
espiral. Ello procova que las fuerzas de contracción actúen helicoidalmente, lo 
cual sugiere que el cono participa activamente en el cierre del sistema valvular 
evitando así el reﬂujo sanguíneo durante la diástole ventricular (Schib et al., 2002; 
Icardo, 2006).
 En los acipenseriformes se ha sugerido que el cono pudiera desempeñar una 
función adicional, relacionada con el establecimiento y mantenimiento de la 
respuesta inmune (Icardo et al., 2002b). Esta idea se fundamenta en la presencia de 
formaciones nodulares que contienen, linfocitos, macrófagos y células mitóticas en el 
espacio subepicárdico del cono (Scatizzi, 1933; Fange, 1986; Icardo et al., 2002b).
 
 El bulbo arterioso presenta una amplia diversidad morfológica interespecíﬁca 
en los teleósteos. Sus paredes están constituidas principalmente por musculatura 
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lisa, elastina y colágeno. Tiene una notable capacidad de distensión cuando se llena 
de sangre proveniente del ventrículo (Licht y Harris, 1973). Ello es debido a la gran 
cantidad y a las propiedades de la elastina presente en sus paredes, la cual posee 
menos uniones cruzadas que en el caso de los vasos de los mamíferos (Seraﬁni-
Fracassini et al., 1978). Clásicamente, se ha considerado que, en los teleósteos, 
el bulbo arterioso actúa como un reservorio elástico o Windkessel, cuya función 
es amortiguar los picos de presión durante la sístole ventricular, proporcionar 
un ﬂujo sanguíneo casi constante hacia el delicado sistema vascular branquial y 
prolongar dicho ﬂujo durante la diástole (Farrell y Jones, 1992). Por su parte, las 
trabéculas del bulbo arterioso actúan limitando la distensión y asisten a la función 
de Windkessel, actuando como un sistema de deﬂectores para reducir la fuerza 
directa de la eyección ventricular (Santer, 1985). El colágeno se localiza en el espacio 
subepicárdico, contrarrestando la expansión del bulbo, y no presenta una relación 
espacial íntima con la elastina. Esta disposición hace posible que el colágeno y la 
elastina trabajen de manera sinérgica como un sistema que limita la tensión parietal 
(Wolinsky y Glagov, 1964). En conclusión, hoy en día se asume que el bulbo tiene 
una función protectora de los vasos branquiales, evitando los pulsos sanguíneos 
durante la sístole ventricular y manteniendo la perfusión constante de sangre hacia 
las branquias durante la diástole ventricular (Icardo et al., 1999a, b; Braun et al., 
2003; Evans et al., 2003). Además, estudios recientes han puesto de maniﬁesto 
que, en algunas especies, el bulbo está bajo control neurohormonal (Evans et al., 
2003), lo que sugiere que el papel de esta porción cardiaca posiblemente no se 
limite al de un Windkessel pasivo.
Desarrollo del tracto de salida cardiaco
 Los primeros datos acerca de la embriología del corazón de los elasmobranquios 
ﬁguran en trabajos de tipo descriptivo sobre la ontogenia y cronología del desarrollo 
realizados tiempo atrás (p.ej., Balfour, 1876, 1878; Weber, 1908; Scammon, 1911). 
El objetivo de la mayoría de esos trabajos ha sido el establecimiento de una cronología 
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de estadios embrionarios a base de caracteres reconocibles externamente (Ballard et 
al., 1993). Entre otros estudios más recientes centrados en el desarrollo cardiaco de 
los elasmobranquios, cabe destacar el de Nair (1969) en Carcharias (=Carcharhinus) 
sorrah, con especial énfasis en el desarrollo del tejido de conducción, el de Pelster 
y Bemis (1991) en Raja erinacea, en el que correlacionan aspectos morfológicos y 
hemodinámicos durante la cardiogénesis temprana, y el de Muñoz-Chápuli et al. 
(1994b) en S. canicula, que recoge los principales eventos de la cardiogénesis en 
estadios previos a la eclosión. Los resultados más destacables de los estudios citados 
se mencionan a continuación. 
 En el lamniforme C. sorrah, cuando los embriones tienen 60 mm de longitud 
total (LT), existe una continuidad entre el miocardio ventricular y el miocardio conal. 
En este momento del desarrollo, en el cono se aprecian los cojines endocárdicos que 
formarán las válvulas conales. A los 100 mm LT, en el cono ya se diferencian dos hileras 
de válvulas, una proximal con cinco válvulas y otra distal con tres (Nair, 1970).
 En R. erinacea, el tubo cardiaco aparece plegado en forma de S en embriones de 
27 días post-desove (LT=18 mm). En estos embriones el atrio se sitúa dorsalmente 
con respecto al ventrículo y al cono arterioso, el miocardio tiene un grosor 
uniforme a lo largo de todo el corazón y no existen válvulas entre las diferentes 
cámaras, aunque aparecen pequeñas constricciones en las fronteras atrioventricular 
y conoventricular. A partir de ese momento, el corazón experimenta un desarrollo 
extremadamente rápido, como se aprecia en los embriones de estadios intermedios, 
en los que pronto se distinguen las válvulas atrioventriculares (34 días post-desove, 
LT=31 mm) y las válvulas conales (39 días post-desove, LT=34 mm). En los 
embriones de 107 días post-desove (LT=91 mm), el corazón está casi totalmente 
diferenciado (Pelster y Bemis, 1991).
 En S. canicula, en los embriones de 19 mm LT se aprecian los tres cojines 
endocárdicos precursores de las válvulas conales. Asimismo, en el canal 
atrioventricular y en el tracto de salida, las células del endocardio dan lugar a 
células mesenquimáticas que van poblando la gelatina cardiaca. A los 33 mm LT, 
comienzan a excavarse los cojines endocárdicos conales y se reconocen los primeros 
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perﬁles vasculares en los surcos intercamerales. En embriones de 40 mm LT se 
forman las cuatro válvulas atrioventriculares y las dos hileras de válvulas conales 
(Muñoz-Chápuli et al., 1994b).
 La pintarroja ha sido objeto de otras investigaciones relativas a la formación 
y progresión del epicardio (Muñoz-Chápuli et al., 1994b, 1996, 1997). En esta 
especie, el epicardio deriva del proepicardio, que consiste en dos grandes cúmulos 
de células mesoteliales localizados en la superﬁcie pericárdica del septo transverso, 
próximos al hígado y el seno venoso. Las células proepicárdicas se desprenden, 
ﬂotan libremente en la cavidad pericárdica y se adhieren a áreas especíﬁcas del 
miocardio, sobre todo en los surcos atrioventricular y conoventricular. Entonces, 
las células se aplanan y se unen entre sí para formar un epitelio, el epicardio, que 
progresivamente va creciendo sobre la superﬁcie cardiaca. Este proceso comienza 
en embriones de 14 mm LT. El corazón queda totalmente recubierto de epicardio 
a los 33 mm LT.
 El desarrollo del sistema vascular coronario ha sido estudiado por De Andrés 
et al. (1993) en la pintarroja. El miocardio en formación se nutre, en un principio, 
gracias a la sangre que circula a través de los sinusoides intertrabeculares y, más 
adelante, mediante un sistema de vasos coronarios. Las venas coronarias se 
desarrollan más tempranamente que las arterias coronarias. El desarrollo del 
sistema vascular del corazón de la pintarroja comienza en los embriones de 31 
mm LT, en los que aparece un divertículo en el seno venoso, que constituye el 
primordio del futuro seno coronario. Este divertículo se va extendiendo hacia los 
surcos atrioventricular y conoventricular, hasta que, en embriones de 36 mm LT, se 
completan sendos anillos venosos atrioventricular y conoventricular. Las primeras 
arterias coronarias aparecen en embriones de 40 mm LT. En estos embriones, 
desde la arteria hipobranquial medioventral parten dos arterias coronarias que se 
dividen para dar lugar a cuatro troncos arteriales conales, que avanzan en dirección 
al ventrículo. Los principales vasos coronarios están completamente formados 
en embriones de más de 58 mm LT. Con posterioridad a este estudio, diversos 
experimentos realizados en embriones de pollo y en quimeras pollo-codorniz han 
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sugerido que los vasos coronarios se forman a partir de células proepicárdicas. Éstas 
contactan con el corazón en desarrollo, por el que se extienden, y experimentan una 
transformación epitelio-mesénquima, diferenciándose en precursores endoteliales 
que se ensamblan de novo (vasculogénesis) para formar tubos endoteliales (Mikawa 
y Gourdie,  1996; Männer, 1999; Pérez-Pomares et al., 2002). Esta explicación 
del desarrollo de los vasos coronarios se ha consolidado en los últimos años hasta 
el punto de que es la que recogen los textos actuales sobre el tema (p.ej., Majesky, 
2004; Kirby, 2007). No obstante, el estudio de De Andrés et al. (1993) se ha visto 
revalorizado recientemente gracias a los hallazgos de Red-Horse et al. (2010), 
obtenidos a base de análisis histológicos y clonales en ratón y cultivo de corazones 
in vitro. Según estos autores, los vasos coronarios se originan a partir de yemas 
angiogénicas del seno venoso, más una pequeña contribución del endocardio que 
tapiza las cámaras cardiacas.
 Asimismo, en embriones de la pintarroja se han llevado a cabo estudios sobre 
la formación de ﬁbrillas en las células miocárdicas (Mykeblust y Kryvi, 1983), 
sobre el desarrollo de las válvulas senoatriales (Gallego et al., 1997) y sobre la 
ultraestructura del seno venoso (Ramos y Macías, 1998). 
 Otros trabajos que se reﬁeren a aspectos particulares del desarrollo cardiaco en 
los elasmobranquios son el de Zummo (1983), que se centra en las características 
ultraestructurales del corazón embrionario de Scyllium stellare (=Scyliorhinus 
stellaris), y el de Hamlett et al. (1996), sobre el desarrollo del sistema valvular en 
diferentes especies de elasmobranquios.
 
 En cuanto respecta a los actinopterigios, las descripciones sobre el desarrollo del 
tracto de salida ﬁguran en el ámbito de estudios de morfogénesis cardiaca realizados 
en un número reducido de especies, en su mayoría teleósteos (Senior, 1909; Alessio 
y Gandolﬁ, 1975; Stainier y Fishman, 1992; Hu et al., 2000; Schib, 2000; Grimes 
et al., 2006). En otros trabajos se tratan aspectos ultraestructurales del desarrollo 
cardiaco en diferentes especies de teleósteos (Santer, 1972; Leknes, 1984; Wanga et 
al., 2001). A continuación se comentan los datos más destacables.
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 En el sábalo americano, Alosa sapidissima, se ha demostrado que el bulbo 
arterioso se forma enteramente dentro de la cavidad pericárdica (Senior, 1909). 
 En la dorada, S. auratus, se han identiﬁcado los principales acontecimientos del 
desarrollo cardiaco en el marco de un amplio estudio sobre el desarrollo embrionario 
y postnatal (Alessio y Gandolﬁ, 1975).
 También en la dorada, Schib (2000) ha descrito los cambios que experimenta 
el tracto de salida en el curso del desarrollo cardiaco a base de técnicas 
inmunohistoquímicas. Inicialmente el tracto de salida es inmunorreactivo frente 
al anticuerpo MF20 en toda su longitud, lo que indica su naturaleza miocárdica. 
A los tres días post-eclosión (dpe), se distinguen las primeras ﬁbras de elastina y 
células mesenquimáticas en la región distal del tracto de salida, al tiempo que se 
inicia el recubrimiento epicárdico. Entre los 4 y los 7,5 dpe, en el tracto de salida 
aumenta la producción de elastina y la cantidad de células mesenquimáticas, las 
cuales diﬁeren en forma y organización en las distintas regiones del tracto de salida. 
A los 5 dpe, en la porción proximal, que dará lugar al cono arterioso del adulto, se 
aprecia un marcaje con MF20 más intenso que en la porción distal, que dará lugar 
al futuro bulbo arterioso. A los 7 dpe, el bulbo no reacciona frente al MF20, lo 
que indica la ausencia de miocardio en su pared. En este estadio, el bulbo presenta 
una gran cantidad de elastina, al contrario de lo que sucede en el cono. El sistema 
valvular del tracto de salida comienza a desarrollarse hacia los 5 dpe, cuando 
aparecen dos cojines formados por sendos cúmulos de células mesenquimáticas. 
A los 8 dpe comienza la excavación de dichos cojines, a nivel de su cara bulbar. A 
los 10 dpe los cojines valvulares ya han adquirido su forma deﬁnitiva y se aprecian 
sus componentes anatómicos, el seno y la valva. En la dorada, las dos regiones del 
tracto de salida son claramente distinguibles a partir de los 14 dpe. 
 En el pez cebra, la interpretación del desarrollo del tracto de salida cardiaco ha 
estado sujeta a controversia. Hu et al. (2000) han constatado que el tracto de salida 
reacciona con MF20 durante las cuatro primeras semanas post-fertilización. A partir 
de ese momento, la porción distal no se marca con dicho anticuerpo y, en cambio, 
reacciona frente al anticuerpo anti-α-actina. A tenor de sus resultados, los autores 
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deducen que debe existir una transición fenotípica de las células musculares de la 
porción distal del tracto de salida en desarrollo, de modo que, en estadios iniciales, 
presentan un fenotipo miocárdico (marcaje con MF20) y, en momentos posteriores, 
un fenotipo muscular liso (marcaje con anti-α-actina). Una vez completada esta 
transición, la porción distal experimenta un crecimiento y engrosamiento sustancial. 
En cuanto al desarrollo valvular, a los cinco días post-fertilización (dpf ), se aprecian 
unos cojines mesenquimáticos que, a las cuatro semanas post-fertilización, están 
ya bastante celularizados. A los tres meses post-fertilización, las válvulas se insertan 
directamente en el miocardio ventricular y las valvas se aﬁnan hacia su margen libre 
(Hu et al., 2000).
 Las conclusiones de Hu et al. (2000) han sido revisadas por Grimes et al. (2006) a 
tenor de sus resultados con el compuesto 4,5-diamoﬂuoresceína 2-diacetato (DAF-
2DA), un indicador ﬂuorescente del oxido nítrico que, en el pez cebra, marca el 
bulbo arterioso desde el inicio de su desarrollo, a las 48 horas post-fertilización 
(hpf ), y continúa siendo especíﬁco para el bulbo durante la ontogenia. Según estos 
autores, la parte anterior del tracto de salida embrionario del pez cebra pierde su 
inmunorreactividad frente al MF20 mucho antes de lo indicado por Hu et al. 
(2000), concretamente entre las 48 y las 60 hpf y ello de manera concomitante 
con la aparición del bulbo embrionario. Además, el bulbo no reacciona frente a 
anticuerpos contra la musculatura estriada en ningún momento de la morfogénesis 
cardiaca. No es hasta los 20 dpf cuando el bulbo reacciona con un marcador 
inmunohistoquímico, concretamente con el anticuerpo contra la quinasa de la 
cadena ligera de la miosina del músculo liso. 
 Además de en los teleósteos, la morfogénesis del tracto de salida cardiaco ha 
sido estudiada con detalle en los acipenseriformes, concretamente en el esturión A. 
naccarii (Guerrero et al., 2004; Guerrero, 2007). En esta especie, desde el primer 
día post-eclosión se visualiza el tracto de salida, que está separado del ventrículo 
por un surco. En esta etapa, la pared del tracto de salida está formada por dos capas 
celulares, el endocardio y el miocardio, ambas separadas por gelatina cardiaca. 
El tracto de salida se marca, a lo largo de toda su longitud, con el anticuerpo 
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MF20. A los 4 dpe la porción distal no muestra dicha inmunorreactividad y la 
pared está constituida por una capa endotelial, una capa mesenquimática muy 
celularizada y una capa epitelial. A partir de los 6 dpe, la región distal se marca 
con el anticuerpo anti-β-actina, especíﬁco para la musculatura lisa, y se acumula 
colágeno en la matriz extracelular. Esta región distal es precisamente la que se va 
a convertir en el bulbo arterioso. A los 7 dpe, la porción distal o bulbar comienza 
a tener una organización semejante a la aórtica y aparece elastina, cuya cantidad 
aumenta gradualmente. En la porción proximal o conal, se distinguen los cojines 
endocárdicos. A los 24 dpe ya se han formado completamente los dos segmentos 
del tracto de salida, el cono arterioso, de naturaleza miocárdica (MF20 positivo), 
y el bulbo arterioso, con musculatura lisa (β-actina positivo).
 La bibliografía concerniente al desarrollo de las arterias coronarias en los 
actinopterigios es muy escasa. Bertmar (1962) ha estudiado el desarrollo del 
sistema vascular en Hepsetus odöe, indicando únicamente que las arterias coronarias 
se originan de una arteria hipobranquial. En el esturión, se han identiﬁcado los 
primeros “perﬁles vasculares” en el espacio subepicárdico del cono arterioso y del 
ventrículo a los 9-10 dpe. A los 22-23 dpe el miocardio conal ya está recorrido por 
abundantes vasos (Icardo et al., 2004; Guerrero, 2007).
Procesos morfogenéticos básicos del desarrollo cardiaco
 La formación del corazón es un proceso morfogenético complejo en el que diversas 
poblaciones de células precursoras con diferentes patrones de regulación espaciotemporal 
se integran para dar lugar a regiones especíﬁcas del tubo cardiaco. Las células precursoras 
cardiacas derivan del mesodermo esplácnico de los denominados campos cardiacos 
primario y secundario, con la aportación adicional de células de la cresta neural que 
son esenciales para la maduración del polo arterioso del corazón. También contribuye 
a la formación del corazón una estructura mesenquimática transitoria que se forma a 
nivel del extremo posterior del tubo cardiaco en desarrollo. Se trata del proepicardio 
(u órgano proepicárdico), que da lugar, por una parte, a las células que constituyen 
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el epicardio y, por otra parte, a la musculatura lisa de los vasos coronarios y a células 
intersticiales/ﬁbroblastos cardiacos (Vincent y Buckingham, 2010).
 
 Los procesos morfogenéticos básicos que intervienen en las etapas tempranas del 
desarrollo cardiaco no diﬁeren sustancialmente entre los diversos grupos de vertebrados 
(Weinstein y Fishman, 1996; Fishman y Chein, 1997; Fishman et al., 1997). En el 
pollo y el ratón, los progenitores cardiacos comienzan a generarse durante las etapas 
iniciales de la gastrulación, a partir de células del epiblasto que ingresan a través de la 
línea primitiva y se sitúan bilateralmente en el mesodermo lateral (García-Martínez 
y Schoenwolf, 1993; Schoenwolf y García Martínez; 1995; Tam et al., 1997). La 
localización cráneo-caudal de las células precardiacas a lo largo de la línea primitiva se 
corresponde con el destino de dichas células en el mismo eje del tubo cardiaco (Cui 
et al., 2005; Chuai y Weijer, 2009). Tras la separación del mesodermo lateral en dos 
láminas (mesodermo somático y espláncnico) y la formación de la cavidad celómica, 
los precursores cardiacos se sitúan en el mesodermo espláncnico y constituyen el 
mesodermo cardiogénico de los campos cardiacos bilaterales (revisado en Brand, 
2003; Abu-Issa y Kirby, 2007, 2008). Más tarde, los campos cardiacos bilaterales 
migran a la región anterior y medial del embrión formando el primordio cardiaco en 
forma de herradura en el embrión de ratón y los tubos endocárdicos en el embrión 
de pollo, que, seguidamente, se fusionan en la línea medioventral dando lugar al tubo 
cardiaco lineal (Colas et al., 2000; Redkar et al., 2001; Moreno-Rodríguez et al., 
2006; Abu-Issa y Kirby, 2007, 2008). Este tubo experimenta una torsión a la derecha 
y hacia la región anterior, dando lugar al asa cardiaca (Abu-Issa et al., 2004; Abu-Issa 
y Kirby, 2007). Los miocardiocitos que se diferencian tempranamente no proliferan 
y el tubo cardiaco se elonga a base de la incorporación de nuevas células progenitoras 
(Buckingham et al., 2005). El campo cardiaco primario constituye la primera población 
de células mesodérmicas que se diferencian para dar lugar al tubo cardiaco primitivo 
y contribuye a la formación del ventrículo izquierdo y parte de los atrios (Abu-Issa y 
Kirby, 2007, 2008; Dyer y Kirby, 2009). Cuando comienza el proceso de torsión, el 
tubo cardiaco crece mediante la incorporación progresiva de precursores del campo 
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cardiaco secundario al extremo anterior y posterior del tubo cardiaco (De la Cruz et 
al, 1977; Waldo et al., 2001; Kelly et al., 2001; Moorman y Christoffels, 2003; van 
Wijk et al., 2009; van der Berg et al., 2009). El campo cardiaco secundario, ubicado 
en la zona ventral de la faringe, aporta precursores que participan en la formación del 
tracto de salida, ventrículo derecho y parte de los atrios (Buckingham et al., 2005). 
En el pollo, una subpoblación medial de estos precursores permanece en la pared del 
pericardio, en posición caudal con respecto al polo arterioso en desarrollo, hasta el 
momento en que se incorpora al tubo cardiaco para diferenciarse en miocardio de la 
parte distal del tracto de salida y en musculatura lisa de la base de las grandes arterias 
(Mjaatvedt et al., 2001; Waldo et al., 2001; Waldo et al., 2005a, b).
 Los resultados que demuestran que el tracto de salida cardiaco del pez cebra 
adulto es homólogo al de aves y mamíferos (Grimes et al., 2006; Grimes et al., 
2010) han suscitado el interrogante acerca de la existencia de un campo cardiaco 
secundario en peces. Estudios recientes han conﬁrmado dicha existencia en el pez 
cebra (Hami et al., 2011; Lazic y Scott, 2011; Zhou et al., 2011). En esta especie 
no existe una línea primitiva mediodorsal. Aún así, la localización inicial y los 
movimientos subsiguientes que experimentan los precursores cardiacos durante la 
gastrulación se asemejan a lo descrito en otros vertebrados (Schoenebeck et al., 
2007; Hami et al., 2011). A diferencia del pollo, en el que las células del campo 
cardiaco secundario se disponen en una posición mediocaudal, en el pez cebra se ha 
comprobado que dichas células ocupan una posición mediocraneal en los campos 
cardiogénicos mesodérmicos. Ello parece estar en relación con el hecho de que en 
el pez cebra, que es una especie anamniota, el celoma y los campos cardiogénicos 
bilaterales no se incurvan, como sucede en el pollo, sino que se fusionan para 
formar primeramente un cono cardiaco y seguidamente un tubo (Rohr et al., 
2008). En el pez cebra, a las 30 hpf los precursores del campo cardiaco secundario 
se identiﬁcan en la pared pericárdica adyacente al tubo cardiaco recién formado. 
Desde esa posición, se incorporan al polo arterioso deﬁnitivo, diferenciándose 
progresivamente en miocardio ventricular y musculatura lisa del bulbo arterioso 
(Hami et al., 2011).
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 Los mecanismos moleculares implicados en la formación del polo arterioso 
cardiaco son semejantes en los vertebrados estudiados hasta el momento. Tanto 
en el ratón como en el pez cebra, las células de los campos cardiacos primario y 
secundario son molecularmente distintas (Kelly et al., 2001; Cai et al., 2003). El 
factor de transcripción Tbx1 y la vía de Sonic hedgehog son necesarios para el 
desarrollo normal del polo arterioso cardiaco. El factor de transcripción Isl 1 se 
expresa especíﬁcamente en las células indiferenciadas del campo cardiaco secundario. 
La vía de señalización de Bmp, a través de la activación de Smad1/5/8, regula la 
diferenciación de las células del campo cardiaco secundario a miocardiocitos o a 
células musculares lisas. Esta serie de datos indica que los patrones moleculares 
indispensables para el desarrollo del campo cardiaco secundario y su diferenciación 
en los diferentes componentes del polo arterioso del corazón están presentes ya en 
teleósteos (Hami et al., 2011).
 Es conveniente indicar aquí que, en opinión de algunos autores, únicamente 
existe un campo cardiaco y no dos territorios cardiogénicos independientes. Este 
campo cardiaco único está compuesto por células precursoras cardiacas que dan 
lugar a varios linajes (Abu-Issa et al., 2004; Meilhac et al., 2004; Moorman et al., 
2007; Brade et al., 2007). Se trata de un territorio proliferativo bilateral de posición 
caudal que, a través del mesodermo pericárdico dorsal, aporta gradualmente células 
precursoras a ambos polos del corazón (van den Berg et al., 2009). 
Objetivos del presente estudio
 Antes de formular los objetivos del presente trabajo, es conveniente realizar una 
serie de puntualizaciones relacionadas con los antecedentes expuestos.
 En contra de la opinión de que el bulbo arterioso no es un componente cardiaco 
(Boas, 1901; Grodzinsky, 1938), se ha demostrado recientemente que el bulbo 
arterioso de los teleósteos (1) no es una extensión caudal de la aorta ventral, (2) 
constituye una entidad anatómica independiente tanto de la aorta ventral, arterial, 
como del cono arterioso, miocárdico, y (3) es intrapericárdico desde el inicio de 
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su desarrollo (Hu et al., 2000; Grimes et al., 2006). Además, se ha puesto de 
maniﬁesto que el bulbo arterioso de los teleósteos es homólogo a la región basal, 
intrapericárdica, de los troncos aórtico y pulmonar de las aves y los mamíferos 
(Grimes et al., 2006).
 
 En el esturión, la aorta ventral consta de dos segmentos, uno extrapericárdico 
y otro intrapericárdico, que diﬁeren de forma notable en la disposición de sus 
elementos estructurales (Icardo et al., 2002a, b). En esta misma especie, se ha 
demostrado que el denominado segmento aórtico intrapericárdico se desarrolla en 
el extremo distal del tracto de salida cardiaco embrionario y que lo hace siguiendo 
las mismas etapas morfogenéticas que acontecen en el desarrollo del bulbo del 
pez cebra. Estos resultados sustentan la homología entre el bulbo arterioso de los 
teleósteos y el segmento aórtico intrapericárdico de los acipenseriformes, que, 
por lo tanto, ha de interpretarse como un verdadero bulbo arterioso (Guerrero et 
al., 2004).
 
 Las descripciones que ﬁguran en una serie de trabajos clásicos (Stannius, 1846; 
Boas, 1880a, b; Senior, 1907a, b; Parsons, 1930) suscitan la duda sobre si el tracto 
de salida cardiaco ha estado compuesto por un cono arterioso y un bulbo arterioso 
desde el inicio de la historia evolutiva de los vertebrados gnatostomados. Entre los 
trabajos mencionados cabe destacar el de Parsons (1930), que realizó un estudio 
del tracto de salida cardiaco de diferentes especies de peces, incluidos algunos 
elasmobranquios, centrándose en el número de válvulas e hileras de válvulas. Según 
este autor, no cabe distinguir entre bulbo arteriosos y cono arterioso; para él, todo 
el tracto de salida es simplemente cono. Concretamente en los elasmobranquios, 
el cono arterioso es una cámara recta, bien formada, de paredes gruesas y una 
luz ancha. En Acanthias, en Raia (= Dipturus) batis y en R. clavata, el miocardio 
conal llega al límite anterior de la cavidad pericárdica. En cambio, en S. canicula 
el miocardio no alcanza este límite, de modo que alrededor de un tercio del cono 
arterioso carece de miocardio y, en su lugar, se presenta un tejido de la misma 
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naturaleza que el que compone la pared de la aorta ventral más allá del límite del 
pericardio. En Pristiurus melanostomus el miocardio no se extiende más allá de la 
mitad de la distancia entre la base del cono y el límite del pericardio. Según Parsons 
(1930), esta parte del cono está formada por musculatura no estriada. A tenor de 
sus observaciones, este autor escribe en su artículo: “si las diferencias descritas por 
Gegenbauer entre cono y bulbo arterioso se aplicaran estrictamente, sería necesario 
reconocer que ambos están representados en el cono de este elasmobranquio”.
 
 Los antecedentes expuestos anteriormente abrieron el interrogante de si, en los 
elasmobranquios, al igual que en los teleósteos y los acipenseriformes, el tracto de 
salida cardiaco está compuesto por un cono arterioso y un bulbo arterioso como 
supusieron Parsons (1930) y Guerrero et al. (2004).
 
 Esta serie de premisas han conducido a la formulación de los objetivos 
siguientes:
1. Describir la anatomía y la histomorfología de los componentes del tracto de 
salida de los condrictios.
2. Averiguar si los elasmobranquios poseen un bulbo arterioso equivalente al 
bulbo de los actinopterigios. 
3. En caso aﬁrmativo, comparar desde el punto de vista morfológico el bulbo 
arterioso de diferentes especies de elasmobranquios. 
4. Estudiar las principales etapas del desarrollo del tracto de salida de los 
elasmobranquios.
 Para cumplir los objetivos propuestos fue preciso disponer, en primer lugar, 
de corazones de ejemplares adultos de especies representativas de la mayor parte 
posible de taxones de condrictios. En segundo lugar, fue necesario contar con una 
especie de elasmobranquio de la que se pudiera obtener huevos embrionados a ﬁn 
de identiﬁcar los principales eventos de la morfogénesis cardiaca y determinar cuáles 
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son los periodos que requieren de un estudio más detallado. La especie elegida para 
esta última ﬁnalidad fue un representante del orden Carcharhiniformes, Galeus 
atlanticus. Las razones que respaldan esta elección se exponen en el capítulo sobre 






 Para el estudio de la diversidad morfológica se han utilizado ejemplares de 49 
especies perteneciente a 21 familias de ocho órdenes diferentes que se incluyen 
en la tabla 1. 
 Para el estudio de la morfogénesis del tracto de salida cardiaco se han examinado 
158 embriones (Tabla 2) y nueve especímenes recién eclosionados de G. atlanticus. 
Los estadios de desarrollo se han determinado según los criterios de la serie de Ballard 
et al. (1993), establecida para la pintarroja (S. canicula). Esta especie pertenece a 
la familia Scyliorhinidae, al igual que G. atlanticus. Ambas especies son semejantes 
en cuanto a sus principales características somáticas y los rasgos distintivos de las 
respectivas secuencias del desarrollo, bajo condiciones ambientales controladas y 
constantes, muestran una clara correspondencia.
Métodos
Recogida de muestras de adultos
 Buena parte de los ejemplares adultos han sido capturados durante el 
transcurso de campañas llevadas a cabo por diversos centros del Instituto Español 
de Oceanografía -IEO- (Figs. 2, 3). En todos los casos, las campañas se realizaron 
a bordo de buques vinculados al IEO, actualmente dependiente del Ministerio de 
Economía y Competitividad.
 Campañas MEDITS_ES (Jefe de campañas: Dr. Luis Gil de Sola Simarro, 
Centro del IEO de Fuengirola, Málaga), a bordo del buque “Cornide de Saavedra”, 
durante los meses de abril-mayo de los años 2005 al 2011, en el Mediterráneo 
occidental -mar de Alborán, isla de Alborán y golfo de Vera- (Fig. 2). Los lances 
o estaciones se realizaron a una profundidad de entre 10 y 800 m siguiendo un 
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protocolo común para todas las estaciones (Bertrand et al., 2002a) y su duración 
osciló entre media hora, para profundidades menores a 200 m, y una hora, en 
lances a mayor profundidad. En todos los casos, los lances se efectuaron a una 
velocidad constante de 2,7-3 nudos. El arte de pesca empleado fue un aparejo 
experimental denominado GOC-73 que consistió en una red en forma de embudo, 
Tabla 2. Número de embriones examinados en función del estadio, la longitud total y el tipo de 
técnica a la que se destinaron. 
Estadio Talla (mm)
Nº de embriones 
incluidos en 
paraﬁna
Nº de embriones 
incluidos en 
araldita
Nº de embriones 
estudiados por microscopía 
electrónica de barrido
18 3-4 1 2
19 3-5 2 4
20 5-6 4 2 3
21 5-9 1 2 4
21-22 9 1
22 6-10 3 4 1
22-23 9 1
23 7-11 3 3 2
24 9-14 5 3 2
25 12-16 3 1 2
26 16-17 3 3
26-27 15 1
27 15-19 2 1 3
27-28 18-20 1 1
28 17-24 5 1 7
28-29 21-24 1
29 22-29 12 (2) 2 7
30 27-30 4 (2) 3
31 30-35 8 (4) 3
32 36-49 10 (3) 1 2
32-33 41 1
33 49-56 5 (1) 2
34 59-67 9 (3) 1
Total 158 80 (15) 24 54


































































































































































































con una abertura vertical de entre 2,7 y 3,2 m y una abertura horizontal de 16 m, 
con 58,6 de relinga inferior y 47,5 m de relinga superior (Fig. 4). La luz de malla 
en el copo era de 20 mm (Fiorentini et al., 1999; Dremière et al., 1999; Bertrand 
et al., 2002b). 
 Campaña MERSEL 1004 (Jefe de campaña: Dr. Luis Gil de Sola Simarro, 
Centro del IEO de Fuengirola, Málaga), realizada a bordo del buque oceanográﬁco 
“Francisco de Paula Navarro” en noviembre de 2004 frente a las costas de Málaga 
(Fig. 3a). El arte de pesca y la metodología de los lances fueron similares a los 
indicados para las campañas MEDITS_ES.
 
 Campañas MAURIT (Jefa de campaña: Dra. Ana Ramos Martos, Centro del 
IEO de Vigo, Pontevedra), llevadas a cabo a bordo del buque “Vizconde de Eza” 
durante el mes de noviembre de los años 2008 y 2009 por la costa de Mauritania 
(Fig. 3b). Estas campañas se desarrollaron de forma coordinada con el Institut 
Mauritanien des Recherches Océanographiques et Pêches (IMROP) de Mauritania. 
Los lances se realizaron a una profundidad comprendida entre 80 y 2000 metros. El 
tiempo de los arrastres en la zona costera fue de media hora. En la zona profunda, a 
partir de 400 m, se prolongó durante una hora. La red de arrastre utilizada fue una 
Figura 4. Esquema del arte de pesca empleado en el arrastre. Reproducido de www.jovenclub.
cu/.../ciencia3/081/htm/sec_8.htm.
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comercial del tipo Lofoten. El aparejo tenía 17,7 m y 5,5 m de aberturas horizontal 
y vertical, respectivamente, y la luz de malla en el copo era de 35 mm. Además, iba 
provisto de malletas, diávolos de acero y ﬂotadores de alta resistencia, con el ﬁn 
de solventar las diﬁcultades para el arrastre existentes en gran parte de los fondos 
muestreados (Ramos et al., 2010).
 
 Campaña BISSAU (Jefa de campaña: Dña. Eva García Isarch, Centro del IEO 
de Cádiz), a bordo del buque oceanográﬁco “Vizconde de Eza” durante los meses de 
octubre y noviembre de 2008 en aguas de la República de Guinea Bissau (Fig. 3c). 
Esta campaña tuvo lugar en el ámbito de la cooperación del IEO con el Ministerio de 
las Pescas de Guinea Bissau. Se realizaron lances entre 21 y 940 m de profundidad, 
de media hora de duración. La velocidad de arrastre fue de tres nudos. El arte de 
pesca utilizado fue una red de arrastre del tipo Baca, concretamente el denominado 
Conakry, con un copo de 46 mm de malla teórica cubierto internamente por un 
paño de 25 mm. La relinga inferior tenía 52 m. La longitud de la red sin copo 
era de 32 m. El aparejo estaba provisto de malletas, de 55 mm de diámetro, cuya 
longitud varió entre 100 m, para las estaciones cuya profundidad fue menor de 50 
m, y 200 m para el resto de lances. 
 
 Otra parte de los ejemplares adultos empleados en el presente estudio se ha 
obtenido en diversos puertos pesqueros del litoral andaluz (Isla Cristina, Huelva, 
Cádiz, Algeciras, Tarifa, Marbella, Málaga, Caleta de Vélez, Motril y Almería). 
Asimismo, se han utilizado algunos especímenes pertenecientes a la colección del 
Departamento de Biología Animal de la Universidad de Málaga.
Preparación de los ejemplares adultos
 Tanto los especímenes adultos capturados durante las campañas del IEO como 
los procedentes de barcos pesqueros estaban muertos cuando se manipularon para 
su estudio. Para cada animal, se registró el peso, el sexo y la talla. En el caso de los 
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elasmobranquios, para la talla se consideró la longitud total (LT), medida desde el 
extremo anterior del cuerpo hasta el extremo ﬁnal de la aleta caudal. En el caso de 
los holocéfalos, para la talla se consideró la longitud comprendida entre el extremo 
anterior del cuerpo y la posición de la cloaca.
 A continuación, se procedió a la extracción del corazón que se localiza en el 
espacio comprendido entre las aletas pectorales y el último par de arcos branquiales. 
En los ejemplares juveniles y adultos, se realizó un corte longitudinal, a nivel 
ventral, entre estos dos puntos. Después, se disecó la musculatura de la zona con el 
ﬁn de acceder a la cavidad pericárdica. Seguidamente, tras cortar la aorta ventral y 
los arcos aórticos, anteriormente, y la vena hepática y las venas cardinales comunes, 
posteriormente, se aisló el corazón.
Obtención y mantenimiento de los huevos de G. atlanticus 
 Los huevos embrionados de G. atlanticus fueron recolectados durante el 
transcurso de las campañas MEDITS_ES citadas anteriormente. El modo de 
reproducción de esta especie es ovíparo. Se reproduce teóricamente durante 
todo el año, pero su periodo de puesta máximo se da entre los meses de mayo y 
septiembre.
 Los huevos embrionados se extrajeron directamente de las hembras capturadas. 
Para ello, se efectuó una incisión ventral desde la cloaca hacia la parte anterior del 
cuerpo. Una vez localizados los oviductos, éstos se abrieron y se obtuvieron los 
huevos. Los huevos se mantuvieron en oscuridad en acuarios con agua de mar. 
Éstos tenían una capacidad de 60 l y estaban provistos de sistemas de aireación 
y ﬁltración. En todo momento se controló la salinidad y el nivel de nitritos. La 
temperatura del agua estuvo comprendida entre los 15ºC y los 18ºC.
Extracción de los embriones
 Previamente a la extracción de los embriones, se estimó su grado de desarrollo 
aproximado a través de la cubierta translúcida de la cápsula.
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 A continuación se procedió a la apertura de la cápsula, efectuando una incisión 
transversal y dos longitudinales, se extrajo el embrión, que se sacriﬁcó mediante 
una sobredosis de metanosulfonato de tricaína (MS-222, Sigma) al 0,04% en 
tampón elasmobranquio (16,38 g/l NaCl, 0,89 g/l KCl, 1,11 g/l CaCl
2
, 0,38 g/l 
NaHCO
3




, 21,6 g/l urea; pH 7,2), y se separó del vitelo cortando 
la vena vitelina. Como se ha explicado anteriormente, la determinación de los 
correspondientes estadios del desarrollo se efectuó a base de los criterios expuestos 
en Ballard et al. (1993).
 Cuando se consideró necesario para su mejor visualización, los ejemplares 
se tiñeron con rosa de bengala al 0,02% durante unos segundos. Finalmente, se 
observaron y fotograﬁaron bajo un estereomicroscopio Leica MZ1F provisto de 
una cámara Nikon DXML1200 o bien una Leica DFC500.
Fijación
 Todo el material obtenido se ﬁjó por inmersión en diferentes soluciones. 
Como norma general, dichas soluciones se usaron en una proporción “volumen 
de tejido/volumen de ﬁjador” superior a 1:70. En el caso de los embriones de 
mayor tamaño, se realizó una disección gruesa, a base de un corte transversal en la 
zona inmediatamente posterior a la cintura pectoral, para facilitar la penetración 
de los ﬁjadores. Asimismo, se procedió a fragmentar algunos de los corazones de 
los ejemplares adultos con el ﬁn de ﬁjar convenientemente la región del tracto de 
salida cardiaco.
 La elección del ﬁjador dependió del destino de las muestras, tal como se indica 
a continuación:
- histología convencional, histoquímica e inmunohistoquímica: formol 
neutralizado al 10%, líquido de Bouin o paraformaldehído al 4% en tampón 
elasmobranquio durante un mínimo de siete días en el caso de los corazones 
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de animales adultos y entre 12 y 32 horas en el caso de los embriones; una 
mezcla de metanol, acetona y agua -MAA- durante 24 horas.
- cortes semiﬁnos y microscopía electrónica de barrido: solución de 
glutaraldehído al 3% en tampón elasmobranquio durante un mínimo de 
dos horas.
Incubación con 4,5-diaminoﬂuoresceína 2-diacetato (DAF-2DA)
 Un total de 15 embriones de G. atlanticus que se encontraban en los estadios 
de desarrollo 29 a 34 (véase tabla 2) y cuatro corazones de ejemplares adultos 
pertenecientes a las especies C. monstrosa, G. atlanticus, E. spinax, L. naevus se 
incubaron con 4,5-diaminoﬂuoresceína 2-diacetato, DAF-2DA (Sigma). Este 
compuesto es un indicador ﬂuorescente de la presencia de óxido nítrico y ha sido 
propuesto como marcador especíﬁco del bulbo arterioso en desarrollo (Grimes et 
al., 2006).
 El procedimiento fue el siguiente. Una vez extraídos de la cápsula, los embriones 
se incubaron in vivo en DAF-2DA 10µM en tampón elasmobranquio durante 48 
horas a 17ºC y en oscuridad. Seguidamente, los embriones se sacriﬁcaron como 
se ha expuesto anteriormente y se ﬁjaron. En el caso de los ejemplares adultos, los 
corazones se extrajeron en cuanto las redes de arrastre se izaron y se procesaron de 
la misma forma que los embriones. 
 Tras el correspondiente periodo de ﬁjación, las muestras se prepararon para 
su estudio mediante cortes seriados para microscopía óptica, según el protocolo 
que se describe a continuación, y todo ello se realizó en oscuridad. Las secciones 
obtenidas se observaron y fotograﬁaron bajo un microscopio Leica DMLS provisto 
de un sistema de epiﬂuorescencia y equipado con una cámara digital que, según el 
caso, fue una Nikon DXML1200 o bien una Leica DFC500. Dichas secciones se 
sometieron con posterioridad a otras técnicas histoquímicas, inmunohistoquímicas 
o de inmunoﬂuorescencia.
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Técnicas histológicas e histoquímicas para microscopía óptica
 Tras la ﬁjación, las muestras se procesaron para su inclusión en paraﬁna.
 La duración de los pasos sucesivos para la inclusión de los embriones varió en 
función de la talla. Así, se establecieron tres rangos de talla: embriones menores de 
20 mm de LT, embriones de entre 20 y 40 mm y embriones mayores de 40 mm. 
La secuencia de pasos fue la siguiente: tres lavados con agua destilada de entre 5 y 
10 minutos, deshidratación en etanol de gradación creciente (50º, 70º, 80º, 90º y 
96º, durante 15, 30 y 40 minutos, respectivamente, y dos pasos de etanol absoluto 
de 20, 30 y 35 minutos cada uno, respectivamente), dos pasos intermedios de 
alcohol n-butílico (Panreac) de 20, 30 y 35 minutos cada uno, respectivamente, 
para continuar con varios baños sucesivos en el medio de inclusión Histosec 
(Merck) en una estufa a 60ºC. En el caso de los embriones menores 20 mm de 
longitud se realizaron tres baños de 30 minutos cada uno. En embriones de entre 
20 y 40 mm se efectuaron dos baños de 15 minutos y otros dos de 30 minutos 
cada uno, mientras que para los embriones de más de 40 mm se hicieron dos 
baños de 20 minutos y los otros dos de 40 minutos cada uno. Para la inclusión de 
los corazones de los ejemplares de adultos se siguieron los siguientes tiempos: tres 
lavados con agua destilada de 20 minutos cada uno, deshidratación en etanol de 
gradación creciente (50º, 70º, 80º, 90º, 96º y dos pasos de etanol absoluto) de una 
hora cada uno, dos pasos intermedios de alcohol n-butílico de una hora cada uno, 
y, ﬁnalmente, dos baños de 30 minutos cada uno y otros dos baños de una hora 
cada uno en Histosec. Por último, se confeccionó el molde. 
 En el caso de las muestras ﬁjadas en MAA, la inclusión comenzó a partir del 
paso de etanol 70º.
 
 A continuación, se obtuvieron cortes seriados transversales, frontales y sagitales, 
de 3 a 10 µm de grosor (según el tamaño de la muestra), mediante un microtomo 
de rotación convencional (Leitz 1512). Los cortes se pasaron a un baño con 
agua destilada a 42ºC y, una vez estirados, se montaron en portaobjetos tratados 
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previamente con poli-L-lisina (Sigma) para favorecer la adhesión del tejido al porta 
(5 minutos en alcohol ácido, 5 minutos en agua destilada y, tras escurrir muy bien, 
8 minutos en poli-L-lisina al 10%). Después, se mantuvieron 24 horas en una 
estufa a 37ºC.
 Transcurrido este tiempo los portaobjetos se pasaron a la cadena de tinción o se 
almacenaron para su utilización posterior. Antes de la tinción o inmunotinción, se 
efectuó el desparaﬁnado en xileno (3x10 minutos) y la hidratación en un gradiente 
alcohólico decreciente (2x5 minutos de etanol absoluto, 2x5 minutos de etanol 
96º, 5 minutos de etanol 70º, 5 minutos de etanol 50º y 5 minutos de agua 
destilada). Una vez teñidas, las secciones se deshidrataron (1 minuto en etanol 96º 
y 1 minuto en etanol absoluto), se aclararon en eucaliptol (Panreac) (15 minutos) 
y se introdujeron en xileno (Panreac) (2x5 minutos), para, ﬁnalmente, montarlas 
con cubreobjetos de cristal y el medio DPX (BDH). 
 Las secciones se observaron y fotograﬁaron bajo un microscopio Leica DMLS 
provisto de una cámara digital Nikon DXML1200 o bien una Leica DFC500.
 Las tinciones empleadas fueron:
 Hematoxilina de Delaﬁeld-eosina amarillenta
 Esta tinción proporciona una imagen general de la estructura del tejido y ha 
sido especialmente informativa en el caso de los tejidos poco diferenciados de los 
embriones tempranos. La hematoxilina tiñe los núcleos celulares de color azul 
oscuro y la eosina tiñe de rosa el resto del tejido. El protocolo de tinción fue el 
siguiente: hematoxilina de Delaﬁeld, 5 minutos; diferenciación en agua corriente, 
5 minutos; lavado en agua destilada; eosina amarillenta al 1%, 5 minutos; lavado 
en agua destilada.
 
 Tricrómico de Masson-Goldner
 Esta tinción proporciona una visión general de los elementos estructurales y, 
además, permite la visualización del tejido conjuntivo, distinguiéndose especialmente 
las células de la matriz conjuntiva, de color pardo-marrón, y el colágeno que forma 
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ﬁbras gruesas, que se colorea de verde. La musculatura se tiñe de rojo. Se siguió 
el siguiente protocolo: hematoxilina de Groat, 3 minutos para los embriones y 2 
minutos para los adultos; diferenciación en agua corriente, 3 minutos; lavado en 
agua destilada; fucsina Ponceau, 3 minutos para los embriones y 5 minutos para los 
adultos; lavado en agua acética al 1%; naranja G-fosfomolíbdico, 7 minutos para 
los embriones y 5 minutos para los adultos; lavado en agua acética al 1%; verde luz, 
7 minutos para los embriones y 10 minutos para los adultos; lavado en agua acética 
al 1%; lavado en agua destilada.
 Tricrómico de Mallory
 Al igual que la anterior, esta tinción permite la observación de la estructura 
general de la muestra y destaca ciertos componentes histológicos. El tejido 
conjuntivo, en especial las ﬁbras colagénicas, se tiñe de azul, mientras que la 
musculatura adquiere una tonalidad rojiza. Esta tinción se realizó de la siguiente 
forma: sublimado corrosivo (solución acuosa saturada de bicloruro de mercurio), 
30 minutos; lavado en agua destilada; fucsina ácida al 1%, 25 segundos; lavado en 
agua destilada; ácido fosfomolíbdico al 1%, 75 segundos; lavado en agua destilada; 
líquido de Mallory, 85 segundos y lavado en agua destilada. 
 
 Resorcina-fucsina 
 La tinción de resorcina-fucsina permite poner de maniﬁesto las ﬁbras elásticas, 
que aparecen de color púrpura oscuro a marrón oscuro-negro. En el presente estudio, 
tras la solución de resorcina, habitualmente las preparaciones se sumergieron en 
una solución saturada de ácido pícrico, que proporciona al tejido una coloración 
de fondo amarillenta. El resto de ﬁbras conjuntivas se tiñen de color rosado. El 
protocolo de desparaﬁnado e hidratación se detuvo en el etanol 70º. A continuación, 
se sucedieron los pasos siguientes: resorcina-fucsina, 30 minutos; lavados en etanol 
96º; etanol 96º, 1 minuto; ácido pícrico saturado en etanol 96º, 30 segundos; 





 La orceína se combina especíﬁcamente con las ﬁbras elásticas, que aparecen de 
color púrpura oscuro-negro. También en este caso, el resto de ﬁbras conjuntivas 
se tiñen de color rosado. El desparaﬁnado y la hidratación se detuvieron en el 
paso de etanol 70º. La tinción continuó del modo siguiente: orceína, 1 hora; agua 
destilada, 3 minutos; lavado en etanol 96º; etanol absoluto, 5 minutos; alcohol 
ácido, 5-10 minutos. 
 
 Azul alciano (método de Scott y Dorling, 1965)
 El azul alciano 8GX se une especíﬁcamente a polisacáridos ácidos, tales como 
glucosaminoglucanos, mucopolisacáridos y sialomucinas. El método empleado 
en este trabajo permite discriminar los diferentes tipos de glucosaminoglucanos 
presentes en el tejido. La especiﬁcidad del colorante para estos compuestos diﬁere 
en función de la concentración electrolítica crítica de la disolución, cuya variación se 
consigue mediante la adición de cloruro de magnesio (véase tabla 3). Al teñir cortes 
seriados con una sola de las soluciones que componen esta serie de molaridades 
ascendentes, en función del tipo de glucosaminoglucano existente se aprecia una 
coloración azul o azul-verdosa.
 En esta tinción, para cada solución, el protocolo fue el siguiente: agua acética al 
3%, 10 minutos; lavado en agua destilada; solución de azul alciano, 1 hora; lavado 
en agua destilada.
Tabla 3. Unión del azul alciano a los glucosaminoglucanos en función de la concentración de 




Glucosaminoglucanos 0,3M 0,65M 0,9M 1M
No sulfatados Ácido hialurónico +
Sulfatados Condroitín sulfato + +
Dermatán sulfato + +
Heparán sulfato + + +
Queratán sulfato + + + +
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 Picrosirio con microscopía de polarización
 La tinción con picrosirio (Junqueira et al., 1979), observada con el microscopio 
de polarización, permite el reconocimiento especíﬁco de las ﬁbras de colágeno. El 
rojo sirio es un colorante que se adhiere a las moléculas de colágeno, aumentado así 
su birrefringencia natural. Esta técnica permite, además, diferenciar el colágeno tipo 
I, de color rojo-anaranjado, del colágeno tipo III, que aparece verde. El protocolo 
de tinción fue el siguiente: picrosirio, 1 hora; lavados en ácido clorhídrico 0,01N; 
ácido clorhídrico 0,01N, 2 minutos; lavado en agua destilada.
 En este caso, las secciones se observaron y fotograﬁaron bajo un microscopio 
de polarización Leitz Laborlux 12 Pol provisto de una cámara Nikon DXML1200 
o una Leica DFC500.
 Ácido periódico de Schiff (PAS)
 Esta tinción permite la localización de moléculas ricas en hidratos de carbono, 
como glucógeno, glucoproteínas y proteoglucanos, que quedan teñidos de rosa 
bermellón. El resto de la sección se tiñe débilmente. El protocolo fue el siguiente: 
ácido periódico al 1%, 10 minutos; agua corriente, 10 minutos; lavado en agua 
destilada; reactivo de Shiff, 20 minutos; lavado en agua destilada.
Tinciones inmunohistoquímicas
 Para la realización de estas técnicas se utilizaron los siguientes anticuerpos:
 Anticuerpo monoclonal MF20 (isotipo IgG2b) (Developmental Studies 
Hybridoma Bank, University of Iowa, USA), desarrollado en ratón, contra 
las cadenas pesadas de la miosina del músculo cardiaco y estriado. En este 
estudio se usó a una dilución 1:20 de la solución comercial.
 Anticuerpo monoclonal CH1 (Isotipo IgG1) (Developmental Studies 
Hybridoma Bank, University of Iowa, IA, USA). Este anticuerpo se une 




 Anticuerpo monoclonal anti-α-actina de la musculatura lisa (isotipo IgG2a) 
(clon 1A4, Sigma), desarrollado en ratón. Este anticuerpo reconoce la isoforma 
α de la actina. Se empleó una dilución 1:1000 de la solución comercial.
 Anticuerpo monoclonal anti-α-actina de la musculatura lisa (isotipo IgG2a) 
(clon 1A4, Sigma), Cy3 conjugado. Este anticuerpo reconoce la isoforma α 
de la actina. Se empleó una dilución 1:1000 de la solución comercial. 
 También se probaron los siguientes anticuerpos: el policlonal anti-transgelina 
de pez cebra (SM22α) (Santoro et al., 2009), el monoclonal contra la quinasa de la 
cadena ligera de la miosina del músculo liso (clon K36, Sigma), en ambos casos con 
la ﬁnalidad de marcar la musculatura lisa, y el anticuerpo monoclonal contra las 
cadenas pesadas de la miosina (tipo I) del músculo esquelético (clon NOQ7.5.4D, 
Sigma), con el ﬁn de obtener un marcaje del miocardio. En ningún caso, se obtuvo 
un resultado ﬁable.
Método de la inmunoperoxidasa con avidina-biotina
 Con este método se utilizaron los anticuerpos monoclonales MF20, a una 
concentración de 1:20, y anti-α-actina de la musculatura lisa, a una concentración 
de 1:1000.
 Una vez desparaﬁnados e hidratados, los cortes se lavaron (3x5 minutos) con 





, 1,18 g/l KHPO
4
; pH 7,8). Se desactivó la peroxidasa endógena 
incubando los cortes en peróxido de hidrógeno al 3% en TPBS durante 30 minutos. 
A continuación, se lavaron con TPBS (3x5 minutos) y se incubaron en SBT (suero 
de oveja al 10% y albúmina de suero bovino al 1% en TPBS con adición de 
Triton X-100 al 0,5%) durante una hora para bloquear las uniones inespecíﬁcas 
del primer anticuerpo con el tejido y facilitar la penetración de los anticuerpos. 
Después, las preparaciones se lavaron con TPBS (3x5 minutos). A continuación, se 
procedió al bloqueo de la avidina y la biotina endógenas con el kit de bloqueo de la 
avidina/biotina endógena (Vector). Para ello se incubó con avidina (cuatro gotas de 
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avidina en 600 µl de TPBS) durante 15 minutos, se lavó con TPBS (3x5 minutos), 
se incubó con biotina (cuatro gotas de biotina en 600 µl de TPBS) durante 15 
minutos y, por último, se lavó con TPBS (3x5 minutos).
 Para su uso, los anticuerpos se diluyeron en la citada solución de bloqueo SBT. 
Las secciones se incubaron con el primer anticuerpo durante unas 18 horas a 4ºC. 
Los controles negativos fueron incubados exclusivamente en el suero de bloqueo.
 Tras la incubación con el primer anticuerpo, las secciones se lavaron con TPBS 
(3x5 minutos) y se incubaron con un segundo anticuerpo, especíﬁco para las IgG 
del primer anticuerpo, conjugado con biotina, a una concentración de entre 1:100 
y 1:1000 en la solución de bloqueo durante 1,5 horas a temperatura ambiente. 
Dado que los primeros anticuerpos fueron monoclonales desarrollados en ratón, se 
emplearon anticuerpos secundarios desarrollados en conejo. 
 Tras la incubación con el segundo anticuerpo, las secciones se lavaron con 
TPBS (3x5 minutos) y se incubaron con avidina conjugada con peroxidasa 
(Extravidina, Sigma) a una dilución de entre 1:150 y 1:500 en TPBS durante una 
hora a temperatura ambiente. Por último, tras otra serie de lavados en TPBS (3x5 
minutos), la inmunorreactividad se reveló, bajo el microscopio, con una solución 
de 3´-3´diaminobecidina (DAB) y peróxido de hidrógeno en agua destilada, 
denominada comercialmente DAB Fast® (Sigma). Al revelar con DAB, la peroxidasa 
del complejo avidina-peroxidasa genera un precipitado color marrón en caso de 
que exista inmunorreactividad.
 A continuación, tras lavar los portas abundantemente, primero en agua corriente 
y después en agua destilada, las secciones se contrastaron con hematoxilina, se 
deshidrataron, se aclararon en eucaliptol y, ﬁnalmente, se mantuvieron en xileno 
hasta su montaje con DPX. Las secciones se observaron y fotograﬁaron bajo un 
microscopio Leica DMLS provisto de una cámara digital Nikon DXML1200 o 




 Para localizar dos antígenos diferentes, se llevó a cabo un método de doble 
inmunoﬂuorescencia. Los anticuerpos primarios fueron, según el caso, el CH1, el 
anti-α-actina y el anti-α-actina Cy3 conjugado.
 El procedimiento empleado se describe a continuación. Tras el desparaﬁnado 
y la hidratación, para facilitar la exposición del antígeno los cortes se pasaron a un 
tampón de citrato sódico (10mM de citrato sódico, 0,05% Tween 20; pH 6,0), 
en el que se mantuvieron 20 minutos en el microondas a máxima potencia. A 
continuación, se dejaron enfriar en el mismo tampón durante otros 20 minutos 
hasta alcanzar la temperatura ambiente y se lavaron varias veces con agua bidestilada 
y con Tris/Tween (0,1M Tris, 0,1% Tween 20). Seguidamente, se efectuaron dos 
lavados, de cinco minutos cada uno, con tampón Tris/Tween/DMSO (0,1M Tris, 
2% DMSO, 0,1% Tween 20; pH 7,5) y después las secciones se pasaron a un tampón 
de bloqueo (Tris/Tween/DMSO con 2% de suero de cabra y 1% de albúmina de 
suero bovino) durante cinco minutos. Tras ello, los cortes se incubaron con el 
primer anticuerpo de elección, diluido en el tampón Tris/Tween/DMSO, durante 
dos horas a temperatura ambiente. 
 Tras la incubación con el primer anticuerpo, se lavó con tampón Tris/Tween/
DMSO (2x5 minutos) y con tampón de bloqueo (5 minutos). Posteriormente, las 
preparaciones se incubaron con segundos anticuerpos asociados a un ﬂuorocromo 
distinto del empleado para localizar el primer antígeno. Estos segundos anticuerpos 
fueron AlexaFluor (Molecular Probes, Eugene): AlexaFluor 488 IgG2a con anti-
α-actina, AlexaFluor 488 IgG1 con CH1 -cuando el otro anticuerpo primario fue 
el anti-α-actina Cy3 conjugado-, y AlexaFluor 568 IgG1 con CH1. Todos estos 
anticuerpos secundarios se diluyeron a 1:500 en el tampón Tris/Tween/DMSO, 
durante dos horas a temperatura ambiente y en oscuridad. Eventualmente se 
efectuó una incubación con DAPI (Invitrogen) a una dilución 1:1000 durante cinco 
minutos, seguida de un lavado con Tris/Tween/DMSO y otro con agua destilada. 
Por último, las seciones se montaron con el medio de montaje Vectashield (Vector) 
y se almacenaron a 4ºC en oscuridad.
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 En cada caso, como controles, se incubaron secciones similares sólo con los 
anticuerpos secundarios.
 Los cortes se observaron en el microscopio confocal Leica, mod. SP5 II.
Inmunoﬂuorescencia en ejemplares incubados con DAF-2DA
 A los ejemplares, tanto adultos como embriones, incubados con DAF-2DA se 
les aplicó un protocolo de inmunoﬂuorescencia para poner en evidencia la presencia 
del antígeno de elección. En unos casos, se utilizó MF20 a una dilución 1:20 de la 
solución comercial, seguido del anticuerpo secundario ﬂuorescente. En otros casos, 
se empleó directamente el anticuerpo anti-α-actina Cy3 conjugado, a una dilución 
1:1000 de la solución comercial. Para todo ello, se siguió el siguiente protocolo, 
siempre en oscuridad.
 Tras el desparaﬁnado y la hidratación, los cortes pasaron a un tampón de citrato 
sódico y se mantuvieron 20 minutos en el microondas a máxima potencia. A 
continuación, se dejaron enfriar en el mismo tampón durante otros 20 minutos hasta 
alcanzar la temperatura ambiente y se hicieron lavados en TPBS (3x5 minutos). Para 
bloquear las uniones inespecíﬁcas, las preparaciones se incubaron en SBT durante 
una hora y se lavaron de nuevo con TPBS (3x5 minutos). Entonces, se incubaron 
sucesivamente con MF20 durante unas 18 horas a 4ºC, con AlexaFluor 568 IgG2b a 
una dilución de 1:200 durante tres horas a temperatura ambiente y con DAPI a una 
dilución 1:2000 durante 10 minutos. Tras las sucesivas incubaciones, se efectuaron 
lavados con TPBS (3x5 minutos). Por último, las preparaciones se montaron con 
una solución de Mowiol (Sigma) y se almacenaron a 4ºC en oscuridad. 
 Cuando el anticuerpo utilizado fue anti-α-actina Cy3 conjugado, las 
preparaciones se desparaﬁnaron e hidrataron, se pusieron en tampón citrato y se 
mantuvieron en el microondas a máxima potencia durante 20 minutos, tras los 
cuales se dejaron enfriar otros 20 minutos y se lavaron con TPBS (3x5 minutos). A 
continuación, se mantuvieron en SBT durante una hora, se lavaron con TPBS (3x5 
minutos), se incubaron con el anticuerpo citado durante 18 horas a 4ºC, se lavaron 
con TPBS (3x5 minutos) y se incubaron entonces con DAPI a una dilución 1:2000 
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durante 10 minutos. Por último, se lavaron con TPBS (3x5 minutos), se montaron 
con una solución de Mowiol y se almacenaron a 4ºC en oscuridad.
 Los cortes se observaron en un microscopio láser confocal Leica TCS SP5 II.
Técnicas de microscopía electrónica de barrido
 Para su ﬁjación, los especímenes se sumergieron en una solución de 
glutaraldehído al 3% en tampón elasmobranquio durante al menos dos horas. 
A continuación se postﬁjaron con tetróxido de osmio al 1% en tampón 
elasmobranquio durante dos horas y se lavaron varias veces con el mismo tampón 
durante un total de 30 minutos.
 Tras la ﬁjación y postﬁjación, los embriones se ﬁjaron por su parte dorsal sobre 
una placa de Petri con paraﬁna solidiﬁcada en el fondo y se procedió a su disección 
bajo un estereomicroscopio con ayuda de material especial para microdisección. 
Para exponer el corazón, se levantó la pared corporal ventral desde la vena vitelina 
hacia la parte anterior del cuerpo. 
 En algunos especímenes incluidos en paraﬁna, se realizaron cortes seriados 
sagitales con el ﬁn de obtener imágenes apropiadas del corazón a la altura del plano 
medio. Después se desparaﬁnó el bloque en xileno caliente y la muestra se conservó 
en etanol absoluto.
 Las muestras se deshidrataron en una serie de etanoles de gradación creciente 
(50º, 70º, 80º, 90º, 96º y absoluto), en pasos sucesivos de 30 minutos cada uno, 
y se conservaron a 4ºC en etanol absoluto hasta que se le aplicó el punto crítico 
con ayuda de un aparato Balzers CPD 020 (Balzers Union). El método del punto 
crítico consiste en el reemplazamiento del etanol absoluto por CO
2
 a una presión a 
la cual el CO
2
 se encuentra en estado líquido. Al disminuir la presión hasta alcanzar 
el punto crítico del CO
2
, éste pasa del estado líquido al gaseoso, con lo cual la 
muestra queda totalmente desecada. 
 Tras alcanzar el punto crítico, las piezas secas se montaron sobre portamuestras 
de aluminio y se metalizaron con una mezcla de oro-paladio mediante una unidad 
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de pulverización JFC 1100 (Jeol). Por último, se observaron y fotograﬁaron en un 
microscopio electrónico de barrido Jeol JSM-840 (Jeol) operado a 15Kv.
Cortes semiﬁnos
 Tras la ﬁjación con una solución de glutaraldehído al 3% en tampón 
elasmobranquio durante al menos dos horas, las muestras se lavaron varias veces 
en tampón elasmobranquio. A continuación, se postﬁjaron con una solución 
de tetróxido de osmio al 1% en tampón elasmobranquio durante dos horas en 
oscuridad y se lavaron varias veces en tampón elasmobranquio y en agua destilada. 
Seguidamente se procedió a su inclusión en la resina epoxi Araldita (Fluka). El 
protocolo de inclusión fue el siguiente. 
 Las muestras se deshidrataron mediante una serie de etanoles de gradación 
creciente (50º, 70º, 80º, 90º y 96º) durante 15 minutos en cada paso; dos pasos 
de etanol absoluto de 20 minutos cada uno; dos pasos de acetona de 20 minutos 
cada uno; tres pasos de óxido de propileno de 30 minutos cada uno; araldita 25%-
óxido de propileno 75%, 30 minutos; araldita 50%-óxido de propileno 50%, 30 
minutos; araldita 75%-óxido de propileno 25%, 30 minutos. A continuación, las 
piezas se introdujeron durante dos horas en resina recién preparada. Después, se 
pasaron a Araldita pura a 60ºC durante una hora. Por último, se confeccionaron 
los bloques de resina en moldes de silicona, los cuales se mantuvieron en una estufa 
a 60ºC durante dos días hasta que polimerizó la resina. 
 Una vez polimerizada la resina, los bloques de cortaron con la ayuda de un 
ultramicrotomo Reichert-Jung Ultracut E (Reichert-Jung/Leica). Se obtuvieron 
secciones seriadas semiﬁnas, de 1 µm de grosor, que se tiñeron con una solución de 
azul de toluidina al 0,2% y tetraborato sódico al 0,2% en agua destilada, en gota 
sobre una plancha a 90ºC.
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Mediciones del tracto de salida 
 En todas las especies incluidas en el presente estudio se han identiﬁcado 
macroscópicamente dos segmentos en el tracto de salida cardiaco, uno proximal 
-el cono arterioso- y otro distal, de aspecto externo semejante a la aorta ventral. 
Con el ﬁn de evaluar la proporción de cada segmento con respecto a la longitud 
total del tracto de salida y de establecer comparaciones entre los valores obtenidos 
para las diversas especies, se efectuaron las siguientes mediciones sobre material 
previamente ﬁjado: (1) longitud del tracto de salida, desde el surco conoventricular 
hasta el límite anterior de la cavidad pericárdica, (2) longitud del cono arterioso, y 
(3) longitud del segmento distal (Fig. 5). Seguidamente, se calculó la proporción 
del segmento distal con respecto a la longitud total del tracto de salida. Los valores 
obtenidos para cada especie ﬁguran en la tabla 5 del capítulo de Resultados.
Figura 5. Vista ventral del corazónde G. melastomus, donde se indican las mediciones efectuadas 
correspondientes a la longitud del cono arterioso (C), del segmento distal (SD) y del tracto de salida 






Estructura del tracto de salida cardiaco en los Elasmobranquios
 A continuación, se expondrá con detalle la anatomía y estructura del tracto 
de salida cardiaco de G. atlanticus. La elección de esta especie se fundamenta en 
dos razones. En primer lugar, las principales características del tracto de salida 
de G. atlanticus se pueden hacer extensivas a buena parte de los representantes 
de los órdenes de elasmobranquios. En segundo lugar, se trata de una especie 
abundante en el mar de Alborán y, además, de fácil captura, lo cual ha permitido 
la obtención tanto de animales adultos para la realización de estudios anatómicos 
e histomorfológicos, como de huevos embrionados para el estudio de la 
morfogénesis cardiaca.
 En los corazones de ejemplares adultos, el tracto de salida tiene forma tubular y 
se extiende, con una orientación ligeramente ventrodorsal, desde el ventrículo hasta 
el límite anterior de la cavidad pericárdica, donde se conecta con la aorta ventral. 
Macroscópicamente, se distinguen dos segmentos, proximal y distal (Fig. 6). El 
proximal, de aspecto muscular y color semejante al del ventrículo en el material 
fresco, se trata del cono arterioso. El segmento distal es de color más claro y un 
poco más corto que el proximal. En algunos ejemplares se aprecian melanóforos en 
el extremo anterior del segmento distal (Figs. 6b, 7). 
 El corazón está irrigado por arterias coronarias, que por lo general se originan de 
una arteria hipobranquial medial cuyo curso es ventral con respecto a la aorta ventral. 
En un total de 12 ejemplares adultos de G. atlanticus, 10 de ellos estudiados mediante 
un estereomicroscopio y los dos restantes a base de cortes histológicos seriados, se ha 
observado que el recorrido de las arterias coronarias principales a través del tracto de 
salida cardiaco diﬁere entre los individuos. La arteria hipobranquial medioventral se 
continúa en un vaso que atraviesa el límite anterior del pericardio. A continuación, 
prosigue su recorrido a lo largo del tracto de salida como una arteria coronaria 
que se escinde en dos troncos arteriales coronarios. En los ejemplares estudiados, el 
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punto de ramiﬁcación varía con respecto al límite anterior del pericardio. En unos 
casos, la arteria se bifurca en el momento en que atraviesa el pericardio (Fig. 6c). En 
otros, una vez que ha recorrido parte del segmento distal (Fig. 6a). Desde posiciones 
iniciales más o menos lateroventrales, ambos troncos arteriales coronarios, izquierdo 
y derecho, recorren el segmento distal, dirigiéndose progresivamente hacia las 
porciones laterales del cono arterioso. Habitualmente, el tronco izquierdo discurre 
por el lado sinistro-ventral del cono e ingresa en el ventrículo por su región izquierda. 
Por su parte, el tronco derecho presenta un recorrido dextro-ventral o dextro-dorsal, 
hasta que se introduce en el lado derecho del ventrículo. En algunos casos, el tronco 
derecho se escinde en dos ramas laterales, ventral y dorsal, que atraviesan el cono 
hasta incorporarse al miocardio ventricular (Fig. 6b). Ocasionalmente, existe un 
tronco coronario adicional de grueso calibre que recorre el tracto de salida ya sea 
por su zona dorsal, ya sea por su lado derecho hasta devenir dorsal. En algunos 
ejemplares, en el cono se distingue un tronco coronario dorsal, cuyo origen no se ha 
podido precisar, que se lateraliza y alcanza la región sinistro-dorsal del ventrículo. 
Otra variante consiste en la presencia de una sola arteria coronaria, de posición 
derecha. En este caso, al alcanzar el cono, la arteria se divide en un tronco dextro-
ventral y otro dextro-dorsal (Fig. 6d).
Figura 6. Galeus atlanticus adulto.
6a: Vista ventral del corazón en la que se distinguen el seno venoso (SV), el atrio (A), el ventrículo 
(V) y el tracto de salida compuesto por el cono arterioso (C) y un segmento distal (SD). La cabeza 
de ﬂecha blanca señala el punto de bifurcación de la arteria coronaria ventral. Las cabezas de ﬂecha 
negras indican el límite anterior del pericardio. CP, cavidad pericárdica. Barra: 1mm. 
6b: Vista derecha del tracto de salida. La cabeza de ﬂecha señala el punto de bifurcación del tronco 
coronario derecho. Las ﬂechas marcan un grupo de melanóforos. A, atrio; C, cono arterioso; SD, 
segmento distal; V, ventrículo. Barra: 1 mm.
6c: Vista ventral del tracto de salida. Las cabezas de ﬂecha negras marcan el recorrido del tronco 
coronario izquierdo que, desde una posición ventral, se dirige hacia la porción izquierda del tracto 
de salida. Las cabezas de ﬂecha blancas señalan el tronco coronario derecho, que se desplaza hasta 
quedar situado en la porción derecha del cono arterioso. C, cono arterioso; SD, segmento distal; 
V, ventrículo. Barra: 1 mm.
6d: Vista dorsal del tracto de salida del mismo ejemplar de la ﬁgura 6c. Las cabezas de ﬂecha 
blancas marcan el recorrido del tronco coronario derecho, que se dirige hacia la parte derecha 
del cono. Las cabezas de ﬂecha negras marcan el recorrido de una arteria coronaria adicional, que 
tiene un recorrido dextro-dorsal a lo largo del segmento distal y, ﬁnalmente, se introduce por la 
pared dorsal del ventrículo. A, atrio; C, cono arterioso; SD, segmento distal. Barra: 1 mm.
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 El cono arterioso está provisto internamente de válvulas, a diferencia del 
segmento distal que carece de ellas (Figs. 7, 8a, b). Las válvulas conales se distribuyen 
formando dos hileras, una proximal y otra distal. La hilera distal presenta tres válvulas 
con forma de "U", de tamaño similar, localizadas en posición dorsal, dextro-ventral 
y sinistro-ventral (Figs. 7, 8b). En la hilera proximal se distinguen asimismo tres 
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válvulas, con forma semilunar y de menor tamaño que las de la hilera distal, con 
las cuales se alinean a lo largo de unos engrosamientos longitudinales de la pared 
que constituyen las crestas conales (Figs. 8a, b). En algunos individuos, en la hilera 
proximal existe una válvula adicional, pequeña, dextro-dorsal, que se sitúa entre la 
dextro-ventral y la dorsal (Fig. 7) y no se apoya sobre una cresta propiamente dicha. 
Figura 8. 
8a: Sección sagital de la aorta ventral (Ao) y del tracto de salida cardiaco. Orceína-HCl. En el 
tracto de salida se distinguen dos segmentos: uno proximal, que es el cono arterioso (C), y otro 
distal (SD). La frontera entre ambos segmentos está marcada por las ﬂechas gruesas. El cono 
arterioso posee miocardio (M) en su pared e internamente está provisto de válvulas (asteriscos) 
dispuestas en dos hileras sucesivas. El segmento distal carece de miocardio y es rico en elastina. 
Se aprecia que la cantidad de elastina presente en el espacio subendocárdico del tracto de salida 
disminuye progresivamente en sentido disto-proximal. Las ﬂechas ﬁnas señalan el nivel proximal 
de la elastina, que sobrepasa ligeramente la base de la hilera distal. La cabeza de ﬂecha indica, 
dorsalmente, el límite anterior de la cavidad pericárdica. Las líneas discontinuas (10, 11 y 12) 
indican los niveles correspondientes a los cortes que se muestran en las ﬁguras 9a y 10, 9b y 11 y 
9c y 12, respectivamente. A, atrio; V, ventrículo. Barra: 500 µm.
8b: Vista del tracto de salida abierto por su zona ventral a microscopía electrónica de barrido. 
Las ﬂechas blancas señalan los oriﬁcios del último par de arcos aórticos. Los asteriscos señalan las 
válvulas conales. La estrella marca una de las comisuras de la hilera distal. C, cono; SD, segmento 
distal. Barra: 1 mm.
8c: Detalle de la comisura mostrada en la ﬁgura 8b a microscopía electrónica de barrido. La 
comisura, indicada por una estrella, se localiza entre las válvulas derecha y dorsal, cuyos senos están 
señalados por ﬂechas. El asterisco marca una fenestración de la válvula dorsal. Barra: 100 µm.
8d: Detalle, a microscopía electrónica de barrido, de las cuerdas tendinosas (ﬂechas ﬁnas) que 
discurren entre la pared interna de una valva proximal (asterisco) y la pared del seno correspondiente 
(ﬂecha gruesa). Barra: 100 µm.
Figura 7. Vista del tracto de salida abierto 
ventralmente. En el cono arterioso (C) se 
distinguen dos hileras de válvulas; el segmento 
distal (SD) carece de ellas. Los asteriscos marcan 
las válvulas conales. El asterisco blanco muestra 
una válvula adicional, de posición dextro-dorsal, 
intercalada entre otras dos de mayor tamaño. 
Las cabezas de ﬂecha blancas indican el límite 
anterior del pericardio. Las ﬂechas señalan el 
límite anterior del miocardio conal. La ﬂecha 
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Cada válvula consta de un elemento móvil, la valva, y de un seno, en el que se 
inserta la valva. En la hilera distal, las inserciones de las valvas adyacentes contactan 
distalmente formando las comisuras (Figs. 8b, c), lo que no sucede en el caso de las 
valvas de la hilera proximal, que se insertan yuxtapuestas en la pared conal a lo largo 
de líneas paralelas de manera que quedan espacios estrechos y alargados entre valvas 
adyacentes (Fig. 8b). En las válvulas de la hilera distal, la longitud de las valvas 
entre las inserciones laterales en la pared del seno es sensiblemente mayor que la 
distancia en línea recta entre dichos puntos de inserción. Esta circunstancia no se 
da en las valvas de la hilera proximal, en las que la longitud entre las inserciones 
laterales en la pared del seno es sólo algo mayor que la distancia en línea recta entre 
ambos puntos. Algunas valvas muestran fenestraciones (Figs. 8b, c). Del fondo 
de los senos y de la pared interna de las valvas de la hilera proximal salen cuerdas 
tendinosas que se unen a las crestas conales y a las bases de las valvas de la hilera 
distal con las que están alineadas longitudinalmente (Fig. 8d). 
 Seguidamente, se describen los rasgos principales relativos a la estructura 
microscópica de los componentes del tracto de salida cardiaco de G. atlanticus. La 
pared del cono arterioso presenta tres capas, la epicárdica, externa, la miocárdica, 
intermedia, y la endocárdica, interna (Fig. 9a). El epicardio está formado por una 
capa de células aplanadas (Figs. 9a, 10a, b, d), bajo la que subyace un espacio 
subepicárdico. Éste posee abundante tejido conjuntivo ﬁbroso (Fig. 9a), es muy 
rico en colágeno tipo I (Fig. 10c) y está recorrido por arterias coronarias que se 
ramiﬁcan profusamente para irrigar el miocardio (Figs. 9a, 10a, b, d). La capa 
intermedia del cono es la más gruesa y está constituida por miocardio de tipo 
compacto. Las células miocárdicas forman capas orientadas de forma circunferencial 
(Fig. 9a) entre las que hay elastina (Fig. 10b) y colágeno tipos I y III (Fig. 10c). El 
endocardio está constituido por una capa de células aplanadas, bajo la cual existe 
un espacio subendocárdico ocupado por tejido conjuntivo ﬁbroso. Dicho espacio 
es más grueso a lo largo de la pared de los senos de las válvulas distales que a lo 
largo de la pared de los senos de las válvulas proximales. El espacio subendocárdico 
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de los senos de las válvulas distales es rico en elastina (Figs. 8a, 10b), mientras que 
ésta es más escasa en los senos de las válvulas proximales (Fig. 8a). Además, en 
el subendocardio hay colágeno tipos I y III, en forma de largas ﬁbras dispuestas 
longitudinalmente. 
 La pared del segmento distal del tracto de salida cardiaco tiene un grosor 
semejante a la del cono (Fig. 8a; compárese Figs. 9a y 9b). La capa externa del 
segmento distal es un epicardio (Figs. 9b, 11a, b, d), compuesto por una ﬁla de 
células de forma más o menos cúbica. Bajo el epicardio existe una capa ﬁbrosa, el 
subepicardio, pobre en elastina (Fig. 11b) y rico en colágeno (Fig. 11c). En algunos 
ejemplares, se ha observado la presencia de melanóforos en el espacio subepicárdico 
de la región anterior del segmento distal (Figs. 6b, 7). Los principales troncos 
arteriales coronarios atraviesan el límite anterior del pericardio y recorren el 
subepicardio, hasta que alcanzan el espacio subepicárdico del cono (Figs. 9b, 11a, 
c, d). Más internamente, hay una gruesa capa compuesta por musculatura lisa, 
que se dispone formando capas concéntricas (Figs. 9b, 11a) separadas entre sí por 
láminas delgadas de elastina (Fig. 11b) y por ﬁbras de colágeno tipo I (Fig. 11c), y 
en menor medida de tipo III, también dispuestas más o menos concéntricamente. 
Figura 9. Secciones transversales del cono arterioso (9a), del segmento distal del tracto de salida 
cardiaco (9b) y de la aorta ventral (9c). Tricrómico de Masson-Goldner. Se observa que el grosor 
de la pared del segmento distal es semejante al de la pared del cono arterioso. En cambio, la aorta 
posee una pared más ﬁna. Tanto la pared del cono como la del segmento distal están tapizadas 
por epicardio (cabeza de ﬂecha) y recorridas por arterias coronarias (ﬂechas). El tejido conjuntivo 
aparece teñido de color verde. M, miocardio. Barra: 300 µm.
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Asimismo, en los espacios interlamelares se observan glucoconjugados cuyo patrón 
de distribución es semejante al de la elastina (Fig. 11d). La superﬁcie luminal está 
tapizada por el endocardio.
 Por delante del límite anterior del pericardio, el segmento distal se conecta 
con la aorta ventral (Fig. 8a), cuya pared es más delgada (compárese Figs. 9b 
y 9c) y muestra la estructura histológica característica de una arteria elástica 
(Fig. 9c). Externamente, la adventicia está bien desarrollada; contiene ﬁbras de 
elastina dispersas (Fig. 12b) y es rica en colágeno, sobre todo de tipo I, cuyas 
ﬁbras se entrecruzan a modo de red (Fig. 12c). La media consta de varias capas de 
musculatura lisa, dispuestas más apretadamente cuanto más próximas al lumen 
(Figs. 9c, 12a), separadas por láminas delgadas de tejido conjuntivo que contiene 
elastina (Fig. 12b), glucoconjugados (Fig. 12d) y, en menor cantidad, haces de 
colágeno orientados longitudinalmente (Fig. 12c). A lo largo de toda la longitud 
de la aorta hay melanóforos dispersos que se sitúan en la túnica adventicia. 
 Como se ha mencionado anteriormente, el cono arterioso está provisto de 
dos hileras de válvulas. Las valvas poseen un cuerpo central abultado, cuyo grosor 
Figura 10. Secciones transversales del cono arterioso. 10a: Anti-α-actina. 10b: Orceína-HCl. 
10c: Picrosirio con microscopía de polarización. 10d: PAS. El epicardio está constituido por una 
capa de células aplanadas (cabeza de ﬂecha). El subepicardio es grueso, rico en colágeno (color rojo 
en la imagen 10c) y está recorrido por arterias coronarias (ﬂechas). Se observa la elastina (color 
negro en la imagen 10b) en el espacio subendocárdico. Los glucoconjugados (color magenta en la 
imagen 10d) son abundantes en el espacio subendocárdico y en torno a las arterias coronarias. El 
asterisco marca una valva de la hilera distal. M, miocardio. Barra: 100 µm (a, b, c, d).
Figura 11. Secciones transversales del segmento distal del tracto de salida cardiaco. 11a: Anti-α-
actina. 11b: Orceína-HCl. 11c: Picrosirio con microscopía de polarización. 11d: PAS. La pared 
del segmento distal posee una capa gruesa de musculatura lisa (color marrón en la imagen 11a), 
que forma capas concéntricas, entre las que se presenta elastina, colágeno, sobre todo de tipo 
I, y glucoconjugados. El subepicardio es grueso, pobre en elastina y glucoconjugados y rico en 
colágeno. La cabeza de ﬂecha señala el epicardio. Las ﬂechas señalan las arterias coronarias. Barra: 
100 µm (a, b, d), 200 µm (c).
Figura 12. Secciones transversales de la aorta ventral. 12a: Anti-α-actina. 12b: Orceína-HCl. 
12c: Picrosirio con microscopía de polarización. 12d: PAS. La media aórtica consta de capas 
de musculatura lisa, más densamente dispuestas cuanto más próximas al lumen, separadas entre 
sí por láminas delgadas de elastina. Los glucoconjugados siguen el patrón de distribución de la 
elastina. La adventicia es rica en ﬁbras de colágeno, sobre todo de tipo I, que forman una especie 
de malla, y es pobre en elastina. Barra: 50 µm (a), 100 µm (b, d), 200 µm (c).
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aumenta hacia la zona de inserción proximal de la valva y disminuye en dirección 
a las zonas de inserción laterales (Figs. 7, 13a-e). Las valvas constan de un núcleo 
de tejido conjuntivo tapizado por el endocardio. En la región del cuerpo central, el 
tejido conjuntivo está estratiﬁcado en tres capas, una ﬁbrosa externa, una esponjosa, 
intermedia, y una ﬁbrosa interna (Fig. 13a). En dicha región, el grosor de ambas 
ﬁbrosas aumenta en dirección a la zona de inserción proximal de la valva. Los 
componentes ﬁbrosos del tejido conjuntivo se disponen circunferencialmente en 
ambas ﬁbrosas. En ellas hay gran cantidad de ﬁbras de colágeno (Fig. 13b), sobre 
todo de tipo I y, en menor proporción, de tipo III, y elastina. La elastina de la 
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ﬁbrosa externa puede aparecer como una única lámina (Fig. 13c) o, en algunos 
casos, desdoblada en dos láminas (Fig. 13d). La matriz extracelular existente en 
ambas capas ﬁbrosas es rica en ácido hilaurónico (Fig. 13e) y tiene una menor 
cantidad de glucosaminoglucanos sulfatados, concretamente condroitín sulfato y 
dermatán sulfato, como se desprende del resultado de las tinciones con azul alciano. 
La matriz también contiene mucopolisacáridos (Fig. 13f ). Además, se distinguen 
células distribuidas en el seno del tejido conjuntivo de ambas ﬁbrosas (Fig. 13a). 
En el corazón incubado in vivo con DAF-2DA, se aprecia una reactividad en la 
ﬁbrosa externa (Fig. 13g). La esponjosa es una capa gruesa que posee ﬁbras de 
colágeno tipo I y III dispuestas más o menos circunferencialmente (Fig. 13b), 
elastina orientada de manera perpendicular con respecto a ambas ﬁbrosas (Fig. 
13c), glucosaminoglucanos no sulfatados (Fig. 13e) y, en menor proporción, 
sulfatados. Además, existe un componente celular formado por un conjunto de 
células conjuntivas, en su mayoría alargadas, distribuidas irregularmente, con cierta 
tendencia a una disposición circular (Fig. 13a). Las zonas laterales de las valvas son 
Figura 13. Secciones histológicas de válvulas conales de la hilera distal. 
13a: Sección transversal. Tricrómico de Masson-Goldner. En el cuerpo central de la valva la 
esponjosa se sitúa entre las dos capas ﬁbrosas, externa (ﬂecha) e interna (cabeza de ﬂecha). El 
componente celular de la capa esponjosa está organizado de forma más o menos concéntrica. Las 
zonas laterales de inserción son de naturaleza conjuntiva. Barra: 100 µm.
13b: Sección transversal. Picrosirio con microscopía de polarización. Las zonas laterales de 
inserción, la ﬁbrosa externa (ﬂecha) y la ﬁbrosa interna (cabeza de ﬂecha) son ricas en colágeno, 
especialmente de tipo I (color rojo). En la esponjosa se aprecian ﬁbras de colágeno tipos I y III 
(color verde). Barra: 100 µm.
13c: Sección transversal. Resorcina-fucsina. En la capa ﬁbrosa interna (cabeza de ﬂecha) la elastina 
forma una lámina más gruesa que en la ﬁbrosa externa (ﬂecha). En la esponjosa las ﬁbras elásticas 
se orientan de forma perpendicular a las ﬁbrosas. Barra: 100 µm.
13d: Sección transversal. Resorcina-fucsina. En algunos casos, la ﬁbrosa externa presenta dos 
láminas de elastina (ﬂechas). La cabeza de ﬂecha señala la ﬁbrosa interna. Barra: 100 µm.
13e: Sección transversal. Azul alciano 0,3M de MgCl
2
. La ﬁbrosa interna (cabeza de ﬂecha) se tiñe 
más intensamente que el resto del tejido. Barra: 100 µm.
13f: Sección transversal. PAS. La ﬁbrosa externa (ﬂecha) es rica en glucoconjugados. Barra: 100 µm.
13g: Sección sagital de una válvula de la hilera distal de un ejemplar incubado con DAF-2DA. La 
ﬁbrosa externa (ﬂecha) es reactiva frente al compuesto. Barra: 100 µm.
13h: Sección transversal. Tricrómico de Masson-Goldner. En la base de la válvula, cerca de la 
zona proximal de inserción de la valva a la pared del cono, se aprecia una disrupción de la ﬁbrosa 
interna (cabeza de ﬂecha). Obsérvese la distribución irregular del componente celular en la capa 
esponjosa. La ﬂecha marca la ﬁbrosa externa. Barra: 100 µm.
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delgadas y están formadas por una única ﬁbrosa gruesa, compuesta por elastina, 
ácido hialurónico, condroitín sulfato, dermatán sulfato, y, sobre todo, colágeno tipo 
I, en la que hay también un componente celular (Figs. 13a, b, c, e). En dirección a 
su zona de inserción proximal, en las valvas se aprecia una disminución progresiva 
del grosor de la ﬁbrosa interna (Fig. 13h), hasta que ésta desaparece, y la esponjosa 
llega a contactar directamente con la pared del seno. En la región basal de las 
valvas, el componente celular de la esponjosa se distribuye de manera irregular.
 Estructuralmente, la organización de las valvas de las hileras distal y proximal 
no diﬁere de modo signiﬁcativo. Cabe señalar que, en ambas ﬁbrosas, la cantidad de 
ﬁbras de colágeno y elastina es mayor en las valvas de la hilera distal que en las de la 
hilera proximal. Además, en estas últimas el colágeno tipo III es algo más abundante 
que en las valvas distales. Por su parte, en la esponjosa, la elastina se dispone formando 
una red y es más escasa en las valvas proximales que en las distales. 
 En lo que respecta a la pared de los senos, se aprecia una diferencia sustancial 
entre la hilera distal y la proximal. En su porción anterior, las paredes de los senos 
de las válvulas distales son estructuralmente semejantes a la pared del segmento 
distal del tracto de salida cardiaco, con capas concéntricas de musculatura lisa (Fig. 
14a) y ricas en elastina (Figs. 8a, 13c) y ﬁbras de colágeno (Fig. 13b). En cambio, 
Figura 14. Secciones histológicas del tracto de salida cardiaco.
14a: Sección transversal inmunoteñida con el anticuerpo anti-α-actina y contrastada con 
hematoxilina. En las válvulas de la hilera distal, la pared de la porción anterior del seno posee 
musculatura lisa dispuesta en forma de capas concéntricas. La ﬂecha señala una arteria coronaria. 
Va, valva. Barra: 200 µm.
14b: Sección transversal inmunoteñida con el anticuerpo anti-α-actina y contrastada con 
hematoxilina. La zona posterior de la pared de los senos valvulares de la hilera distal es de naturaleza 
miocárdica. La ﬂecha marca una arteria coronaria. M, miocardio; Va, valva. Barra: 200 µm.
14c: Sección transversal. Orceína-HCl. En las comisuras de la hilera distal, la elastina forma 
láminas onduladas. La ﬂecha señala la zona de inserción lateral de una valva. Barra: 100 µm. 
14d: Sección transversal. Picrosirio con microscopía de polarización. En las comisuras de la hilera 
distal, las ﬁbras de colágeno tipo I forman haces gruesos. Las ﬂechas marcan las zonas de inserción 
laterales de dos valvas contiguas. Barra: 100 µm. 
14e: Sección transversal inmunoteñida con el anticuerpo anti-α-actina y contrastada con 
hematoxilina. La ﬂecha señala la zona de inserción lateral de una valva. Las cabezas de ﬂecha 
señalan células musculares lisas presentes en la comisura. Barra: 100 µm. 
14f: Sección sagital. Tricrómico de Masson-Goldner. Una cuerda tendinosa (ﬂecha) de naturaleza 
conjuntiva une una valva de la hilera proximal (HP) con otra de la hilera distal (HD). Barra: 100 µm. 
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en la porción posterior de dichas paredes el componente muscular es de naturaleza 
miocárdica (Fig. 14b). En dicha zona, la superﬁcie luminal de las paredes posee 
una capa de elastina (Figs. 8a, 10b) que se adelgaza progresivamente en dirección 
al fondo de los senos y se extiende hasta la propia base de la inserción de las valvas 
proximales (Fig. 8a). Las comisuras correspondientes a las valvas de la hilera distal 
están constituidas por ﬁbras elásticas y de colágeno que se disponen siguiendo el 
trazado de la comisura (Figs. 14c, d), por células conjuntivas dispersas y algunas 
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células musculares lisas (Fig. 14e). Por su parte, las paredes de los senos de las 
válvulas proximales son de naturaleza miocárdica y carecen del componente elástico 
existente en la hilera proximal (Fig. 8a).
 Como se ha mencionado anteriormente, la superﬁcie interna de las valvas de 
la hilera proximal se une a la superﬁcie externa de la base de las valvas de la hilera 
distal y a las propias crestas de la pared conal mediante un conjunto de cuerdas 
tendinosas. Estas cuerdas son de naturaleza conjuntiva, formadas por ﬁbras de 
colágeno, principalmente de tipo I, células dispersas y, en menor cantidad, ﬁbras 
elásticas, y todo ello tapizado por endocardio (Fig. 14f ).
 En el ejemplar incubado con DAF-2DA se aprecia que la reactividad frente 
a este compuesto se extiende desde la aorta ventral hasta la hilera proximal del 
cono (Figs. 15, 16). En el segmento distal, la marca ﬂuorescente se presenta 
como láminas distribuidas por toda la capa media. En el espacio subepicárdico, 
la reactividad aparece de forma dispersa. El marcaje con anti-α-actina-Cy3 de las 
secciones previamente incubadas con DAF-2DA indica que las células musculares 
lisas se sitúan entre las zonas reactivas frente al DAF-2DA, pero no se detecta una 
colocalización de ambos marcajes (Fig. 15b). En la frontera del segmento distal 
y el cono existe una zona de solapamiento entre el miocardio conal y la señal 
correspondiente al DAF-2DA (Figs. 15c, 16a, b). Esto mismo ocurre entre la 
musculatura lisa del segmento distal y el miocardio conal (Fig. 16c). En el cono, la 
ﬂuorescencia del DAF-2DA se limita a la pared de los senos y alcanza la base de las 
válvulas de la hilera proximal. Sin embargo, la musculatura lisa únicamente llega al 
fondo de los senos de la hilera valvular distal (Figs. 15, 16a). 
 Como se ha dicho anteriormente, la pared de la aorta ventral también muestra 
reactividad frente al DAF-2DA. La ﬂuorescencia se restringe a la media aórtica, 
visualizándose en forma de láminas, entre las que se disponen las células musculares 
lisas. La intensidad de la marca obtenida con el anticuerpo anti-α-actina-Cy3 es 
mayor en la zona más cercana a la luz del vaso (Fig. 15d).
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Figura 15. Secciones histológicas de la aorta ventral y del tracto de salida cardiaco de un ejemplar 
incubado con DAF-2DA e inmunoteñido con el anticuerpo anti-α-actina-Cy3. DAF-2DA, verde; 
α-actina, rojo; DAPI, azul. Microscopía confocal. 
15a: Sección sagital de la aorta ventral y del tracto de salida cardiaco. La zona que aparece en 
el recuadro con línea continua se muestra ampliada en la ﬁgura 15b. La zona que aparece en el 
recuadro con línea discontinua se amplía en la ﬁgura 15c. La cabeza de ﬂecha señalan el límite 
anterior del pericardio. A, atrio; Ao, aorta ventral; C, cono; CP, cavidad pericárdica; SD, segmento 
distal. Barra: 500 µm.
15b: Ampliación de la zona delimitada por el recuadro con línea continua de la ﬁgura 15a. Detalle 
de la zona anterior del segmento distal (SD). Las células musculares lisas se disponen entre la 
marca ﬂuorescente del DAF-2DA. La cabeza de ﬂecha marca una arteria coronaria. CP, cavidad 
pericárdica. Barra: 100 µm.
15c: Ampliación de la zona delimitada por el recuadro con línea discontinua de la ﬁgura 15a. En la 
frontera entre el segmento distal y el cono (C) existe un solapamiento entre la señal del DAF-2DA, 
las células musculares lisas y el miocardio conal (M). CP, cavidad pericárdica. Barra: 100 µm.
15d: Sección sagital de la aorta ventral. La ﬂuorescencia correspondiente al DAF-2DA se presenta 
como láminas distribuidas en el espesor de la capa media. El marcaje con anti-α-actina-Cy3 es 
más intenso en la zona próxima al lumen de la aorta (Ao). Barra: 100 µm.
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Figura 16. Secciones histológicas del tracto de salida cardiaco. Microscopía confocal. 
16a: Sección sagital de la aorta ventral y del tracto de salida cardiaco de un ejemplar incubado con 
DAF-2DA e inmunoteñido con el anticuerpo MF20. DAF-2DA, verde; MF20, rojo. La zona que 
aparece en el recuadro se muestra ampliada en la ﬁgura 16b. Las cabezas de ﬂecha señalan el límite 
anterior de la cavidad pericárdica. A, atrio; Ao, aorta ventral; C, cono; CP, cavidad pericárdica; 
SD, segmento distal; V, ventrículo. Barra: 1mm. 
16b: Ampliación de la zona delimitada por el recuadro de la ﬁgura 16a. DAF-2DA, verde; MF20, 
rojo; DAPI, azul. Se aprecia el solapamiento entre el segmento distal, reactivo frente al DAF-2DA, 
y el cono arterioso. CP, cavidad pericárdica; M, miocardio. Barra: 100 µm.
16c: Sección transversal de la frontera entre el segmento distal y el cono arterioso doblemente 
inmunoteñida con los anticuerpos anti-α-actina y CH1. α-actina, verde; CH1, rojo; DAPI, 
azul. Se observa el solapamiento entre la musculatura lisa presente en el segmento distal y el 




Desarrollo embrionario del tracto de salida cardiaco 
 En este apartado se describen los resultados obtenidos del estudio del desarrollo 
del tracto de salida cardiaco en embriones e individuos recién eclosionados de G. 
atlanticus. Las descripciones referentes a las características morfológicas externas 
que se indican para cada estadio están basadas en observaciones propias y coinciden 
con las de Ballard et al. (1993). Se ha considerado oportuno, en ciertos casos, 
incluir comentarios relativos al desarrollo del corazón u otros órganos, a ﬁn de 
proporcionar una visión más completa de los procesos morfogenéticos que suceden 
de forma concomitante con el desarrollo del tracto de salida. 
 En algunas ocasiones no se aprecian diferencias signiﬁcativas entre estadios 
sucesivos, por lo que los resultados se han agrupado en una única descripción. 
Estadios 18 - 19
 El embrión, que se mueve rítmicamente de un lado a otro, presenta el primer 
y el segundo par de bolsas faríngeas visibles. Tiene la ranura bucal poco profunda. 
Las vesículas ópticas son visibles (Fig. 17a). No hay estrechamiento entre el cuerpo 
del animal y el vitelo para formar la vena vitelina. En el estadio 19 el embrión ya 
presenta tres pares de bolsas faríngeas y la cavidad bucal se ha hecho más profunda 
con respecto al estadio 18. Aparecen las placodas óticas (Fig. 17b). 
 En estos estadios, el corazón se sitúa entre la boca y la parte anterior del vitelo 
(Figs. 17a-c), en el centro de la futura cavidad pericárdica, que está en continuidad 
con el resto de la cavidad celomática, ya que no se ha formado aún el septo 
transverso. Al comenzar el desarrollo, el corazón es un tubo recto que se une por 
su parte anterior al segundo par de arcos aórticos y contacta por su parte posterior 
con el primordio hepático (Fig. 17d). En este momento del desarrollo, estadio 
18, el corazón no late. Es a partir del estadio 19 cuando comienzan los latidos 
cardiacos. De forma concomitante al crecimiento longitudinal del corazón, el tubo 
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recto comienza a curvarse (Fig. 17c). En estos estadios tempranos se distinguen con 
claridad sólo dos regiones cardiacas, una de entrada y otra de salida, a partir de las 
cuales se desarrollarán las futuras cámaras. Las dos regiones se disponen en el mismo 
plano frontal y entre ellas se aprecia una constricción que corresponde al límite 
atrioventricular. En los extremos anterior y posterior del corazón en desarrollo 
se diferencian sendas constricciones que marcan la posición de los futuros surcos 
conoventricular y senoatrial, respectivamente (Fig. 17d).
 El corazón está compuesto por una capa externa, miocárdica y una interna, 
endocárdica. Entre ambas capas se encuentra la gelatina cardiaca, que consiste en 
una matriz extracelular carente de células (Figs. 17d-f ). El endocardio está formado 
por células aplanadas con un núcleo voluminoso que se proyecta hacia el lumen, 
mientras que el miocardio está formado por células más o menos cúbicas (Fig. 17f ). 
Tanto las células del endocardio como las del miocardio presentan gran cantidad de 
gotas lipídicas y de vitelo en su citoplasma (Fig. 17f ).
Figura 17. Estadios 18-19. 
17a: Estadio 18. Vista lateral izquierda de un embrión, separado de su correspondiente vitelo. Se 
observan los dos primeros pares de bolsas faríngeas (asteriscos). El corazón (ﬂecha hueca) se sitúa 
entre la boca (B) y el vitelo (Vi). VO, vesícula óptica. Barra: 500 µm.
17b: Estadio 19. Vista lateral izquierda de la parte anterior de un embrión que presenta tres pares 
de bolsas faríngeas (asteriscos). La boca (B) se hace más profunda que en el estadio anterior. La 
ﬂecha hueca marca la posición del corazón. Ot, placoda ótica; Vi, vitelo; VO, vesícula óptica. 
Barra: 500 µm.
17c: Estadio 19. Vista frontal de la parte anterior de un embrión a microscopía electrónica de 
barrido. El corazón ha comenzado a curvarse hacia la derecha. Únicamente se distinguen los 
futuros atrio (A) y ventrículo (V). H, primordio hepático. VO, vesícula óptica. Barra: 100 µm.
17d: Estadio 19. Sección semiﬁna frontal del corazón. Azul de toluidina. El corazón presenta 
una capa miocárdica (M) y una capa endocárdica (E), separadas por gelatina cardiaca (asterisco). 
Se distinguen el futuro ventrículo (V) y el futuro atrio (A) que se encuentran separados por 
una constricción (ﬂecha), el surco atrioventricular. La cabeza de ﬂecha marca el futuro surco 
conoventricular. Las ﬂechas huecas señalan el futuro surco senoatrial. H, primordio hepático. 
Barra: 100 µm.
17e: Estadio 18. Sección semiﬁna frontal de la zona anterior de corazón. Azul de toluidina. Tanto 
el miocardio (ﬂecha) como el endocardio (cabeza de ﬂecha) están constituidos por una única capa 
de células. Entre ambas capas hay una gruesa gelatina cardiaca (asterisco) desprovista de células. 
Barra: 50 µm.
17f: Estadio 19. Sección semiﬁna frontal de la región anterior del corazón. Azul de toluidina. 
Tanto en las células del miocardio como en las del endocardio se distinguen gotas lipídicas (ﬂecha) 
y gránulos de vitelo (cabeza de ﬂecha). El asterisco marca la gelatina cardiaca. E, endocardio; M, 




 El embrión presenta los cuatro primeros pares de bolsas faríngeas visibles (Fig. 
18a). Se empiezan a distinguir las placodas olfativas y las placodas de las lentes 
sobre las vesículas ópticas.
 En este estadio progresa la forma de asa (Figs. 18b, c). Comienzan a identiﬁcarse 
las cámaras cardiacas, que no están situadas en el mismo plano dorsoventral. El atrio 
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y el futuro seno venoso adquieren una posición dorsal con respecto al ventrículo 
y al tracto de salida (Fig. 18b). El ventrículo está desplazado hacia la derecha, 
mientras que el tracto de salida y el atrio ocupan una posición más alineada en el 
plano medio (Figs. 18b, c).
 El proepicardio se localiza en la parte posterior de la cavidad pericárdica (Figs. 
18d). Está compuesto por células grandes y globosas, con núcleos picnóticos que 
ocupan gran parte del citoplasma (Fig. 18d). En la futura cavidad pericárdica 
comienzan a aparecer células ﬂotantes (Fig. 18e) cuya morfología es similar a la de 
las células del proepicardio. Las células ﬂotantes presentan núcleos grandes y gotas 
lipídicas en el citoplasma.
 En el tracto de salida aparecen engrosamientos en la gelatina cardiaca que son 
precursores de las futuras crestas mesenquimáticas que darán a lugar a las válvulas 
conales (Fig. 18f ).
Figura 18. Estadio 20. 
18a: Vista lateral izquierda de la parte anterior de un embrión que presenta cuatro pares de bolsas 
faríngeas (asteriscos). La boca se ha hecho más profunda que en los estadios anteriores. La ﬂecha 
hueca marca la posición del corazón. CM, cavidad mandibular; Ot, placoda ótica; Vi, vitelo; VO, 
vesícula óptica. Barra: 500 µm.
18b: Vista ventral del corazón a microscopía electrónica de barrido. Obsérvese la forma de asa del 
corazón. El ventrículo (V) y el tracto de salida (TS) se sitúan en una posición ventral con respecto 
al atrio (A). El ventrículo está desplazado hacia la derecha. Barra: 100 µm.
18c: Sección semiﬁna frontal del corazón. Azul de toluidina. La cabeza de ﬂecha señala la zona 
atrioventricular en la que ha aumentado el número de células miocárdicas. El asterisco marca la 
gelatina cardiaca. A, atrio; CP, futura cavidad pericárdica; E, endocardio; H, primordio hepático; 
M, miocardio; TS, tracto de salida; V, ventrículo. Barra: 200 µm.
18d: Sección semiﬁna frontal del proepicardio. Las células proepicárdicas (cabeza de ﬂecha) son 
redondeadas y tienen un núcleo (ﬂecha) que ocupa gran parte del citoplasma. H, primordio 
hepático. Barra: 20 µm.
18e: Sección semiﬁna transversal de la región atrioventricular. Azul de toluidina. La cabeza de 
ﬂecha señala una célula ﬂotante. Obsérvese las gotas lipídicas presentes en el citoplasma. El surco 
atrioventricular (ﬂecha) se ha acentuado y contiene numerosas células miocárdicas. A, atrio; CP, 
futura cavidad pericárdica; V, ventrículo. Barra: 20 µm.
18f: Sección semiﬁna transversal del tracto de salida. Azul de toluidina. El tracto de salida presenta 
engrosamientos en la gelatina cardiaca (asteriscos). CP, futura cavidad pericárdica; E, endocardio; 
M, miocardio. Barra: 100 µm.
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 En el lado derecho de la región atrioventricular se acentúa el surco entre el atrio 
y el ventrículo en desarrollo. Dicho surco aparece relleno de numerosas células 
miocárdicas (Figs. 18c, e).
Estadio 21- 22
 Al inicio del estadio 21, el segundo par de bolsas faríngeas se abre a través de 
sendas hendiduras (Fig. 19a), mientras que el primer par de hendiduras branquiales 
está todavía cerrado y se abrirá a lo largo del estadio 22 (Fig. 19b). La membrana 
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bucal se perfora y en poco tiempo desaparece, aunque en el estadio 22 sus restos son 
aún visibles. El corazón impulsa la sangre hacia el primer par de arcos aórticos. 
 El corazón muestra una forma de “C”. El ventrículo y el tracto de salida se 
encuentran en un plano ventral, mientras que el atrio, que se sitúa a la izquierda 
del ventrículo, está en un plano dorsal (Figs. 19c, d). 
Figura 19. Estadios 21-22. 
19a: Estadio 21. Vista lateral izquierda de la parte anterior de un embrión que presenta cuatro 
pares de bolsas faríngeas (asteriscos). El segundo par se ha abierto a través de las correspondientes 
hendiduras branquiales (H2). La ﬂecha hueca marca la posición del corazón. FO, Fosa olfativa; 
Vi, vitelo. Barra: 500 µm.
19b: Estadio 22. Vista lateral izquierda de la parte anterior de un embrión que presenta cinco 
pares de bolsas faríngeas (asteriscos), de las cuales las dos primeras están abiertas. La ﬂecha hueca 
marca la posición del corazón. FO, Fosa olfativa; H1, primer par de hendiduras branquiales; H2, 
segundo par de hendiduras branquiales; Vi, vitelo. Barra: 500 µm.
19c: Estadio 21-22. Vista lateral derecha del corazón a microscopía electrónica de barrido. En este 
estadio el corazón adquiere forma de “C”. El atrio (A) se sitúa a la izquierda del ventrículo (V) y 
del tracto de salida (TS). Barra: 100 µm.
19d: Estadio 22. Sección sagital del corazón. Hematoxilina de Delaﬁeld-eosina amarillenta. El 
atrio (A) se sitúa dorsalmente con respecto al ventrículo (V) y al tracto de salida (TS). Nótese la 
diferencia de grosor entre la gelatina cardiaca de las distintas cámaras. Ao, aorta ventral; CP, futura 
cavidad pericárdica; H, primordio hepático. Barra: 100 µm.
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 En el atrio se aprecia una disminución del grosor de la capa de gelatina cardiaca. 
En el ventrículo, el espesor de esta capa no es homogéneo (Fig. 19d).
Estadio 23
 En el embrión aparecen el quinto y sexto par de bolsas faríngeas. El tercer par 
de hendiduras branquiales se abre (Fig. 20a). La boca está totalmente abierta. La 
conexión entre el embrión y el saco vitelino comienza a reducirse para formar la 
vena vitelina. Aparece un segundo par de arcos aórticos que comienzan a conducir 
la sangre.
 El atrio se encuentra en una posición más anterior que en el estadio precedente 
y se incurva hacia la cara dorsal del tracto de salida. La región anterior del tracto de 
salida se inclina hacia la zona dorsal del embrión (Fig. 20b). 
 El proepicardio está más desarrollado y forma una estructura bilateral unida 
al primordio hepático. Comienzan a apreciarse células proepicárdicas sobre 
la superﬁcie externa del tracto de salida (Figs. 20c, d). Primero, estas células se 
localizan cerca del surco conoventricular y, a continuación, aparecen dispersas por 
toda la superﬁcie del corazón. 
 En el seno de la gelatina cardiaca aparecen las primeras células mesenquimáticas 
que se localizan en la región anterior del tracto de salida. Algunas de estas células 
están en contacto con el endocardio, del que parece que se desprenden (Fig. 20d). 
Estadio 24
 Los primeros cuatro pares de hendiduras faríngeas están abiertos hacia el exterior. 
Conforme avanza este estadio aparecen los primeros ﬁlamentos branquiales en el 
segundo, tercer y cuarto par de hendiduras faríngeas (Fig. 21a). La boca adquiere 
forma de diamante y tendrá esta forma hasta el estadio 27. Aparecen los rudimentos 
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de las aletas pectorales. La conexión entre el embrión y el saco vitelino continúa 
estrechándose. El tronco y la cola, que se sitúan posteriormente con respecto a esta 
conexión, son más largos que la parte anterior del cuerpo. 
 El corazón, en visión ventral, presenta la forma de una “U” (Fig. 21b). El 
tracto de salida y el ventrículo se sitúan en posición ventral. El atrio, inicialmente 
Figura 20. Estadio 23.
20a: Vista lateral izquierda de la parte anterior de un embrión. Los asteriscos indican los dos 
últimos pares de bolsas faríngeas que aún no se han abierto al exterior. El tercer par de hendiduras 
branquiales (H3) se abre en este estadio. La ﬂecha hueca marca la posición del corazón.
20b: Vista ventral del corazón a microscopía electrónica de barrido. La región caudal del tracto 
de salida (TS) se incurva hacia la zona dorsal del embrión. El atrio (A) se sitúa más anteriormente 
que en el estadio previo. V, ventrículo. Barra: 100 µm.
20c: Sección semiﬁna transversal del tracto de salida. Azul de toluidina. La cabeza de ﬂecha señala 
células epicárdicas unidas a la superﬁcie externa del tracto de salida (TS). Las células miocárdicas 
contienen gotas lipídicas (ﬂecha). CP, futura cavidad pericárdica. Barra: 20 µm.
20d: Sección semiﬁna frontal del tracto de salida. Azul de toluidina. En la gelatina cardiaca se 
observan algunas células de tipo mesenquimático (ﬂecha) en contacto con el endocardio. La cabeza 
de ﬂecha señala una célula epicárdica unida a la pared del tracto de salida. Las ﬂechas huecas 




situado a la izquierda del tracto de salida, se desplaza hasta situarse dorsalmente con 
respecto al ventrículo y al tracto de salida. En el eje longitudinal, el extremo caudal 
del corazón está ocupado por el ventrículo, que aparece parcialmente tapizado por 
células epicárdicas de aspecto globoso (Fig. 21b). 
 En este momento del desarrollo cardiaco se distinguen células epicárdicas 
con diversa morfología. Un primer tipo lo constituyen células esféricas que se 
distribuyen de forma dispersa sobre la superﬁcie del miocardio (Fig. 21c). Un 
segundo tipo son células más aplanadas que forman pequeños acúmulos y tienen 
una mayor superﬁcie de contacto con el miocardio (Fig. 21d). Por último, un 
tercer tipo son células muy aplanadas que establecen contacto entre ellas mediante 
largas prolongaciones citoplasmáticas. Estas últimas células se sitúan en la zona 
dextro-dorsal del atrio y el seno venoso. Entre ellas y el miocardio subyacente se 
aprecia un espacio subepicárdico (Fig. 21e).
 En el tracto de salida las crestas mesenquimáticas constituyen engrosamientos 
de la gelatina cardiaca que siguen poblándose de células que parecen proceder del 
endocardio (Figs. 21d, f ). Estas células son más abundantes en la zona anterior del 
tracto de salida (Fig. 21f ). La cantidad de células disminuye progresivamente en 
sentido anteroposterior (Fig. 21d), de modo que en la zona posterior del tracto de 
salida la gelatina cardiaca se encuentra libre de células. Las células mesenquimáticas 
que pueblan la gelatina cardiaca tienen una forma más o menos redondeada y se 
encuentran unidas unas a otras, dejando entre ellas pequeños espacios intercelulares 
(Figs. 21d, f ). 
 En este estadio, el anticuerpo MF20 para el miocardio marca todo el corazón y 
se extiende hasta el límite anterior del pericardio (Fig. 21g).
 La gelatina cardiaca de los cojines atrioventriculares comienza a poblarse de 
células procedentes del endocardio. 
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 En la zona posterior de la cavidad pericárdica se inicia la formación del septo 
transverso. 
Estadio 25 - 26
 En el estadio 25 los primeros cinco pares hendiduras faríngeas se encuentran 
abiertos y aparecen ﬁlamentos branquiales desde el segundo al quinto par de 
hendiduras (Fig. 22a). Los bordes de las aletas pectorales se extienden formando 
crestas lo suﬁcientemente amplias como para ocultar los somitas cercanos. El 
primordio de las aletas pélvicas aparece cerca de la cloaca. En el estadio 26 se han 
abierto todas las hendiduras faríngeas, aunque el primer y el sexto par aún no 
presentan ﬁlamentos branquiales (Fig. 22b). 
Figura 21. Estadio 24. 
21a: Vista lateral izquierda de la parte anterior de un embrión en el que el quinto y el sexto par de 
bolsas faríngeas aún no se han abierto al exterior (asteriscos). En el segundo, tercer y cuarto par de 
hendiduras branquiales aparecen los primeros ﬁlamentos branquiales (cabezas de ﬂecha). La ﬂecha 
hueca marca la posición del corazón. A, atrio; TS, tracto de salida; V, ventrículo. Barra: 1 mm.
21b: Vista ventral del corazón a microscopía electrónica de barrido. El corazón tiene forma de 
“U”. El tracto de salida (TS) se sitúa en la rama derecha, el atrio (A) en la rama izquierda y 
el ventrículo (V) en el extremo caudal. La ﬂecha señala células epicárdicas que se encuentran 
tapizando parte de la superﬁcie ventricular. Barra: 100 µm.
21c: Sección semiﬁna transversal del tracto de salida. Azul de toluidina. Se distingue una célula 
epicárdica (ﬂecha) de forma redondeada sobre la superﬁcie dorsal y posterior del tracto. CP, futura 
cavidad pericárdica; E, endocardio; M, miocardio. Barra: 20 µm.
21d: Sección semiﬁna transversal del tracto de salida. Azul de toluidina. La ﬂecha señala un grupo 
de células epicárdicas unidas al miocardio (M) de la zona media del tracto. Las cabezas de ﬂecha 
marcan células mesenquimáticas de aspecto más o menos redondeado presentes en la gelatina 
cardiaca. CP, futura cavidad pericárdica; E, endocardio. Barra: 50 µm.
21e: Sección semiﬁna transversal del atrio. Azul de toluidina. La cabeza de ﬂecha marca el 
proepicardio. Las células epicárdicas (ﬂecha) que tapizan el atrio son aplanadas y emiten 
prolongaciones citoplasmáticas. Entre dichas células y el miocardio (M) se aprecia el espacio 
subepicárdico (asterisco). CP, futura cavidad pericárdica. Barra: 20 µm.
21f: Sección semiﬁna transversal del tracto de salida. Azul de toluidina. En la zona anterior del 
tracto de salida, la gelatina cardiaca se está poblando de células (cabezas de ﬂecha), que se sitúan 
bajo el endocardio (E) y se encuentran unidas unas a otras. Las ﬂechas huecas marcan el límite 
anterior de la cavidad pericárdica en desarrollo. M, miocardio. Barra: 50 µm. 
21g: Sección sagital del corazón inmunoteñida con el anticuerpo MF20 y contrastada con 
hematoxilina. El marcaje es positivo en todas las cámaras y alcanza el límite anterior de la cavidad 
pericárdica en desarrollo (cabezas de ﬂecha). A, atrio; Ao, aorta ventral; CP, futura cavidad 
pericárdica; TS, tracto de salida; V, ventrículo. Barra: 100 µm.
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 El corazón, en visión ventral, sigue teniendo la forma “U” similar a la del 
estadio anterior (Fig. 21b) y, visto lateralmente, sus cámaras adoptan la forma de 
una “S” (Fig. 22c). El seno venoso y el atrio se disponen dorsalmente con respecto 
al ventrículo y al tracto de salida. 
 El epicardio comienza a constituirse como una capa continua de células 
aplanadas que tapizan gran parte de la superﬁcie del ventrículo y de la zona 
Figura 22. Estadios 25-26. 
22a: Estadio 25. Vista lateral izquierda de la parte anterior de un embrión. Las ﬂechas señalan las 
cinco primeras hendiduras branquiales. La ﬂecha hueca marca la posición del corazón. La ﬂecha 
señala el conducto endolinfático. Vi, vena vitelina. Barra: 1 mm.
22b: Estadio 26. Vista lateral izquierda de la parte anterior de un embrión. Rosa de bengala. 
Desde el segundo hasta el quinto par de hendiduras hay ﬁlamentos branquiales (cabezas de 
ﬂecha). La ﬂecha señala el conducto endolinfático. A, atrio; SV, seno venoso; TS, tracto de salida; 
V, ventrículo; Vi, vena vitelina. Barra: 1 mm.
22c: Estadio 26. Vista sagital de las cámaras cardiacas a microscopía electrónica de barrido. El 
corazón ha adquirido forma de “S”, con el seno venoso (SV) y el atrio (A) en posición dorsal con 
respecto al ventrículo (V) y al tracto de salida (TS). Nótese que en la gelatina cardiaca del tracto 
de salida y del ventrículo ha aumentado la cantidad de material extracelular. La zona que aparece 
en el recuadro se muestra ampliada en la ﬁgura 22d. Ao, aorta ventral. Barra: 100 µm.
22d: Estadio 26. Ampliación de la zona delimitada por el recuadro en la ﬁgura 22c. Células 
ﬂotantes procedentes del proepicardio establecen contacto con la superﬁcie del seno venoso (cabeza 
de ﬂecha). La ﬂecha señala una célula aplanada que forma parte del recubrimiento epicárdico del 
ventrículo (V). El asterisco indica el espacio subepicárdico. Barra: 10 µm.
22e: Estadio 25. Vista lateral derecha del corazón a microscopía electrónica de barrido. El 
ventrículo (V) y la región derecha del atrio (A) y del tracto de salida (TS) próximas al ventrículo 
se encuentran tapizados por epicardio. La zona que aparece en el recuadro se muestra ampliada en 
la ﬁgura 22f. CP, futura cavidad pericárdica; SV, seno venoso. Barra: 100 µm.
22f: Estadio 25. Ampliación de la zona delimitada por el recuadro de la ﬁgura 22e. En el atrio (A) 
y en parte del tracto de salida (TS), el epicardio constituye una capa continua. En otras zonas del 
tracto de salida, las células del epicardio en formación se mantienen individualizadas (cabezas de 
ﬂecha) e incluso aparecen dispersas (ﬂechas). Barra: 20 µm. 
22g: Estadio 25. Vista ventral del tracto de salida cardiaco a microscopía electrónica de barrido. 
Las cabezas de ﬂecha marcan el límite anterior de la futura cavidad pericárdica. Las ﬂechas señalan 
una leve constricción del tracto de salida (TS). La región situada entre el límite anterior del 
pericardio y la constricción se corresponde internamente con la porción de la gelatina cardiaca 
donde se formarán los futuros cojines endocárdicos distales. A, atrio. Barra: 50 µm.
22h: Estadio 25. Vista sagital del tracto de salida. Azul alciano 0,3 M de MgCl
2
. En la gelatina 
cardiaca el ácido hialurónico se dispone como láminas delgadas bajo el endocardio y el miocardio 
y forma hebras que atraviesan el espesor de la gelatina. La cabeza de ﬂecha marca el límite anterior 
de la cavidad pericárdica en desarrollo. Ao, aorta ventral; E, endocardio; M, miocardio; TS, tracto 
de salida. Barra: 50 µm.
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derecha del atrio y del tracto de salida más próximas al ventrículo (Figs. 22d-f ). 
En el resto del corazón se aprecian células originalmente proepicárdicas que se 
unen a la superﬁcie del miocardio para conformar la capa epicárdica (Fig. 22d). 
Las células epicárdicas aparecen inicialmente aisladas y tienen una morfología 
redondeada (Fig. 22f ).
 La zona anterior del tracto de salida presenta una leve constricción que marca 
el inicio de la región donde internamente se van a formar los cojines endocárdicos 
distales (Figs. 22g, h). Las células miocárdicas que se encuentran en dicha región 
tienen un aspecto redondeado, a diferencia de las del resto del tracto de salida, que 
son más elongadas y aplanadas y mantienen una mayor superﬁcie de contacto con 
las células vecinas (Fig. 22g).
 La gelatina cardiaca del tracto de salida continua poblándose de células. Esta 
invasión celular progresa en sentido anteroposterior, siendo en la zona más cercana 
al límite anterior de la cavidad pericárdica donde se concentra la mayor parte de las 
células. Asimismo, se aprecia un aumento de la cantidad de material extracelular 
en la gelatina cardiaca (Figs. 22c, h). La matriz extracelular tiene un aspecto de 
red (Figs. 22c, h) y está compuesta por glucosaminoglucanos no sulfatados, en 
concreto, ácido hialurónico (Fig. 22h). 
Estadio 27
 En el primer par y, a continuación, en el sexto par de hendiduras faríngeas 
surgen uno o dos ﬁlamentos branquiales. En los ﬁlamentos branquiales presentes 
en el resto de las hendiduras comienza a circular la sangre. La boca mantiene la 
forma de diamante (Fig. 23a).
 En esta etapa del desarrollo, el tracto de salida, el ventrículo y el atrio han 
aumentado su tamaño (Fig. 23b). Las cámaras cardiacas no han alcanzado aún 
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su localización deﬁnitiva. El ventrículo ocupa una posición totalmente caudal. El 
atrio todavía se sitúa, parcialmente, a la izquierda del tracto de salida. 
 El epicardio tapiza toda la superﬁcie del ventrículo, gran parte de la superﬁcie 
del atrio y de la zona posterior del tracto de salida (Fig. 23b). En esta región del 
tracto de salida se aprecian células epicárdicas tanto de aspecto globoso como 
aplanadas. Las células epicárdicas unidas a la pared del tracto de salida contienen 
grandes gotas lipídicas en su citoplasma (Fig. 23c). En la zona atrioventricular se 
distinguen células epicárdicas emitiendo extensiones de tipo ﬁlopodial (Fig. 23d). 
En este momento del desarrollo, el proepicardio se identiﬁca claramente. Éste se 
encuentra entre el seno venoso y el ventrículo, unido al hígado. El proepicardio 
tiene forma esférica y se ha reducido en tamaño con respecto a estadios anteriores 
(Figs. 23e, f ). En la cavidad pericárdica todavía hay células ﬂotantes. 
 El miocardio del seno venoso y del atrio es monoestratiﬁcado, excepto en la 
región del surco senoatrial, donde es biestratiﬁcado. El miocardio del ventrículo 
es biestratiﬁcado, al igual que en la zona del tracto de salida cercana al ventrículo 
(Fig. 24a).
 Las células miocárdicas de la región anterior del tracto de salida, que coincide 
con la zona de formación de los cojines endocárdicos distales, son globosas (Figs. 
24b, c), mientras que las de la zona posterior son células aplanadas. 
 La cantidad de células de los cojines endocárdicos ha aumentado 
considerablemente con respecto al estadio anterior (Fig. 24b). Estas células 
mesenquimáticas tienen una forma más o menos estrellada, aunque algunas 
muestran una forma alargada. Todas ellas contienen núcleos grandes y poco 
citoplasma (Figs. 24b, c). Se disponen de forma heterogénea y son más abundantes 
en la zona anterior del cojín, donde dejan pocos espacios intercelulares. En la 
zona posterior del cojín, las células están más separadas entre ellas, por lo que los 
espacios intercelulares son más grandes. 
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Estadio 28
 La boca, que en estadios previos presenta forma de diamante, va adquiriendo 
forma ovalada debido a la remodelación de los extremos ventrales del arco mandibular. 
Los seis pares de arcos aórticos llevan sangre y los ﬁlamentos branquiales se alargan. 
Las aletas pélvicas se redondean y aumentan de tamaño. La aleta sagital muestra 
constricciones que marcan lo que serán las aletas dorsales y la aleta anal (Fig. 25a). 
 En el transcurso de este estadio, las cámaras cardiacas acaban ocupando sus 
posiciones deﬁnitivas. El seno venoso y el atrio se encuentran en posición dorsal 
y el ventrículo y el tracto de salida en posición ventral (Figs. 25b-e). La novedad 
más relevante que se aprecia en este estadio es la aparición de un nuevo elemento 
en el extremo anterior del corazón. En el tracto de salida, que hasta este momento, 
Figura 23. Estadio 27. 
23a: Vista lateral izquierda de la parte anterior de un embrión. Aparecen ﬁlamentos branquiales 
en el primer y último par de arcos branquiales (cabezas de ﬂecha). En los ﬁlamentos branquiales 
centrales comienza a circular la sangre. La ﬂecha hueca marca la posición del corazón. La ﬂecha 
señala el conducto endolinfático. En el recuadro se muestra, en vista ventral, un embrión en el que 
se aprecia la boca en forma de diamante. Barra: 1 mm.
23b: Vista ventral del corazón a microscopía electrónica de barrido. El atrio (A), el ventrículo 
(V) y el tracto de salida (TS) han aumentado de tamaño. La zona que aparece en el recuadro se 
muestra ampliada en la ﬁgura 23d. Barra: 100 µm.
23c: Vista lateral derecha del tracto de salida a microscopía electrónica de barrido. Las cabezas de 
ﬂecha señalan células epicárdicas que están adquiriendo una morfología aplanada. La ﬂecha marca 
un grupo de células epicárdicas redondeadas. A, atrio; TS, tracto de salida. Barra: 50 µm. En el 
recuadro se muestra una sección semiﬁna sagital del tracto de salida. Azul de toluidina. Detalle 
de las células epicárdicas que se unen a la pared del miocardio (M). Los asteriscos señalan gotas 
lipídicas. Barra: 10 µm.
23d: Ampliación de la zona delimitada por el recuadro de la ﬁgura 23b. En esta zona hay células 
epicárdicas que establecen contacto entre ellas mediante extensiones ﬁlopodiales (cabezas de 
ﬂecha). El ventrículo (V) está tapizado por una capa epicárdica continua. TS, tracto de salida. 
Barra: 50 µm.
23e: Vista sagital de la zona posterior del corazón a microscopía electrónica de barrido. El proepicardio 
(PE) se encuentra unido al hígado (H). SV, seno venoso; V, ventrículo. Barra: 50 µm.
23f: Vista sagital del proepicardio a microscopía electrónica de barrido. El proepicardio (ﬂecha) 
tiene forma esférica y ha reducido su tamaño con respecto a estadios anteriores. H, hígado; V, 
ventrículo. Barra: 10 µm.
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presentaba una forma tubular y una pared de naturaleza miocárdica, se distinguen 
dos segmentos. Uno es un segmento de posición proximal, que es alargado y tubular 
y en cuya pared se diferencian internamente los cojines endocárdicos en desarrollo. 
El otro es un nuevo segmento, distal, más corto, de menor calibre que el proximal y 
carente de cojines (Figs. 25e, f ). Dichos segmentos se identiﬁcan fundamentalmente 
mediante técnicas inmunohistoquímicas. El segmento proximal (el cono arterioso) 
se marca con el anticuerpo MF20, lo que indica su naturaleza miocárdica. En 
Figura 24. Estadio 27. 
24a: Sección semiﬁna sagital del corazón. Azul de toluidina. El miocardio (M) del atrio (A) y del 
seno venoso (SV) es más delgado que el del resto del corazón. La ﬂecha marca el surco senoatrial 
donde el miocardio es más grueso que en dichas cámaras. H, hígado; TS, tracto de salida; V, 
ventrículo. Barra: 200 µm.
24b: Sección semiﬁna sagital del tracto de salida. Azul de toluidina. La ﬂecha marca células epicárdicas 
unidas a la zona anterior del tracto de salida. Nótese que la cantidad de células mesenquimáticas en 
el cojín endocárdico ha aumentado. E, endocardio; M, miocardio. Barra: 50 µm.
24c: Sección semiﬁna sagital del tracto de salida. Azul de toluidina. Las células epicárdicas (ﬂecha) 
tienen en su citoplasma grandes gotas lipídicas (asteriscos). Las células mesenquimáticas (cabezas 
de ﬂecha) de la gelatina cardiaca están en contacto con el endocardio y contienen núcleos grandes 
y poco citoplasma. E, endocardio; M, miocardio. Barra: 20 µm.
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cambio, en el segmento distal, que se extiende hasta el límite anterior de la cavidad 
pericárdica, no se detecta marcaje con dicho anticuerpo (Fig. 25e). 
 Casi toda la superﬁcie del corazón se encuentra cubierta por epicardio. Al inicio 
de este estadio se aprecian grupos de células originalmente proepicárdicas sobre la 
pared del tracto de salida (Fig. 25b). Estas células se aplanan, emiten extensiones de 
tipo ﬁlopodial y tapizan el segmento proximal del tracto de salida. Sobre el segmento 
distal, que acaba de aparecer, no se aprecian células epicárdicas (Fig. 25f ).
 A lo largo de este estadio, los cojines endocárdicos distales comienzan a 
experimentar un proceso de excavación en su superﬁcie distal, para formar la futura 
hilera anterior de válvulas del tracto de salida (Figs. 25d, e, g). En cambio, todavía 
no son distinguibles los precursores que originarán las válvulas de la hilera proximal 
(Fig. 25d). Los cojines endocárdicos distales están muy celularizados (Figs. 25d, e, 
g, h) y se tiñen intensamente con azul alciano 0.3M de MgCl
2
, lo que indica que 
contienen gran cantidad de ácido hialurónico, que se dispone en forma de red (Fig. 
25i). La malla formada por los glucosaminoglucanos parece seguir la disposición 
de las células mesenquimáticas que se acumulan en la porción central del cojín 
(comparárese las ﬁguras 25h y 25i). 
Estadio 29 
 En los embriones de este estadio, el ojo aparece rodeado por un círculo 
incompleto de pigmento. El resto del cuerpo no presenta pigmentación (Fig. 26a). 
La boca adquiere una forma ovalada.
 En este momento del desarrollo hay algunos ejemplares en los que el septo 
transverso aún está incompleto dorsalmente. Sin embargo, en otros individuos 
dicho septo ha terminado de formarse y la cavidad pericárdica está totalmente 
separada de la cavidad pleuroperitoneal. 
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 El atrio está situado en una posición dorsal con respecto al tracto de salida y al 
ventrículo (Fig. 26b). Todo el corazón, excepto el segmento distal, está cubierto de 
células epicárdicas (Fig. 26b) que presentan una morfología aplanada o esférica (Fig. 
26c). En este estadio, el espacio subepicárdico del atrio y del ventrículo empieza a 
ser invadido por células mesenquimáticas con forma estrellada (Fig. 26c).
 Desde el punto de vista histomorfológico, se aprecia una maduración progresiva 
de la pared de las cámaras cardiacas. El miocardio del atrio, el ventrículo y el tracto 
Figura 25. Estadio 28. 
25a: Vista lateral izquierda de un embrión. En la aleta sagital se distinguen los esbozos de las 
futuras aletas dorsales (ﬂechas). La ﬂecha hueca señala la localización del corazón. Vi, vena vitelina. 
Barra: 2mm.
25b: Vista lateral izquierda del corazón a microscopía electrónica de barrido. Al inicio del estadio 
las cámaras cardiacas no han alcanzado aún su posición deﬁnitiva. A, atrio; TS, tracto de salida; 
V, ventrículo. Barra: 100 µm. 
25c: Vista ventral del corazón a microscopía electrónica de barrido en un momento más avanzado 
que el mostrado en la imagen anterior. Las cámaras cardiacas ocupan su posición deﬁnitiva. El 
atrio (A) se encuentra situado dorsalmente con respecto al ventrículo (V) y al tracto de salida (TS). 
Barra: 100 µm.
25d: Vista sagital de las cámaras cardiacas a microscopía electrónica de barrido. En el tracto de 
salida comienza la excavación de los cojines endocárdicos (asteriscos). A, atrio; Ao, aorta ventral; 
H, hígado; SV, seno venoso; TS, tracto de salida; V, ventrículo. Barra: 200 µm.
25e: Sección sagital del corazón inmunoteñida con el anticuerpo MF20 y contrastada con 
hematoxilina. En la zona distal del tracto de salida hay un segmento que no se marca con MF20, el 
segmento distal (estrella). El resto del corazón, incluido el cono arterioso (C), se marca con dicho 
anticuerpo. Las cabezas de ﬂecha señalan el límite anterior alcanzado por la marca del MF20. A, 
atrio; H, hígado; SV, seno venoso; V, ventrículo. Barra: 200 µm.
25f: Vista sagital del tracto de salida a microscopía electrónica de barrido. En esta zona se distinguen 
dos segmentos, el cono arterioso (C), que está tapizado por epicardio, y el segmento distal (SD), sin 
epicardio. Barra: 50 µm. En el recuadro se muestran las células epicárdicas emitiendo extensiones 
ﬁlopodiales (ﬂecha). Barra: 20 µm.
25g: Sección sagital del tracto de salida. Tricrómico de Mallory. La región anterior de los cojines 
endocárdicos está muy celularizada. La ﬂecha marca la zona del cojín donde comienza el proceso de 
excavación. Ao, aorta ventral; C, cono; CP, cavidad pericárdica; SD, segmento distal. Barra: 50 µm.
25h: Sección transversal del cono a la altura de los cojines endocárdicos en excavación. 
Hematoxilina de Delaﬁeld-eosina amarillenta. Estos cojines están muy celularizados tanto en su 
base (asteriscos) como en su superﬁcie distal (ﬂecha). Nótese la disposición concéntrica de las 
células mesenquimáticas en la base de los cojines. Barra: 50 µm.
25i: Sección transversal del cono a la altura de los cojines endocárdicos en excavación. Azul alciano 
0,3M de MgCl
2
. La región proximal de los cojines contiene gran cantidad de ácido hialurónico 
(asteriscos). Barra: 50 µm.
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de salida está constituido por varias capas celulares, a diferencia del seno venoso 
cuya pared presenta una única capa de células miocárdicas. 
 El proceso de trabeculación del miocardio se inicia en este estadio. Internamente, 
en el atrio se identiﬁcan los primeros músculos pectíneos y en el ventrículo las 
primeras trabéculas (Fig. 26c). 
 El segmento distal posee una pared constituida por un endocardio y una capa 
externa de células prominentes, entre las que se dispone un conjunto de células de 
morfología diversa. Las que están justo por debajo del endocardio son mayormente 
alargadas y tienen una orientación craneocaudal. Las que ocupan una posición 
Figura 26. Estadio 29. 
26a: Vista lateral izquierda de un embrión. En este estadio comienza a aparecer un círculo de 
pigmento alrededor del ojo (cabeza de ﬂecha). Las ﬂechas marcan las futuras aletas dorsales. La 
ﬂecha hueca señala la posición del corazón. Pc, aletas pectorales; Pv, aletas pélvicas; Vi, vena 
vitelina. Barra: 2 mm.
26b: Vista ventral del corazón a microscopía electrónica de barrido. La única zona del corazón aún 
carente de epicardio es el segmento distal (ﬂecha). A, atrio; C, cono; V, ventrículo. Barra: 100 µm.
26c: Sección semiﬁna sagital del corazón. Azul de toluidina. En el epicardio se distinguen células 
de morfología tanto aplanada (ﬂecha) como redondeada (cabeza de ﬂecha). Las ﬂechas huecas 
señalan células mesenquimáticas que pueblan el espacio subepicárdico. Los asteriscos marcan 
trabéculas ventriculares. A, atrio; V, ventrículo. Barra: 50 µm.
26d: Sección semiﬁna sagital de la zona anterior del tracto de salida. Azul de toluidina. En el 
segmento distal las células situadas bajo el endocardio presentan una orientación cefalocaudal. El 
límite anterior del miocardio (M) coincide con la zona del cono arterioso que está tapizada por 
epicardio (ﬂechas). En los cojines endocárdicos las células se acumulan en el ápice y se observan 
algunas ﬁguras de mitosis (cabezas de ﬂecha). SD, segmento distal. Barra: 20 µm.
26e: Sección sagital del tracto de salida. Resorcina-fucsina. Las ﬁbras elásticas se orientan 
longitudinalmente (ﬂecha) por debajo del endocardio y circunferencialmente (cabeza de ﬂecha) 
en la zona externa del segmento distal (SD). El asterisco marca un cojín endocárdico. Ao, aorta 
ventral; M, miocardio. Barra: 50 µm.
26f: Sección frontal del tracto de salida. Resorcina-fucsina. Conforme avanza el estadio 29, las 
ﬁbras elásticas presentes en la pared del segmento distal (SD) progresan en sentido posterior, 
penetrando por la base de las valvas en formación y sobrepasando la altura de la hilera distal. La 
zona que aparece en el recuadro se muestra ampliada en la ﬁgura 27d. Ao, aorta ventral; C, cono 
arterioso; M, miocardio. Barra: 50 µm.
26g: Sección sagital del tracto de salida. Picrosirio con microscopía de polarización. En la pared 
del segmento distal, en los espacios subepicárdico y subendocárdico del cono y en las caras arterial 
y ventricular de las valvas en formación aparecen las primeras ﬁbras de colágeno tipo III (cabezas 
de ﬂecha). La ﬂecha marca el límite anterior de la cavidad pericárdica. CP; cavidad pericárdica; 
M, miocardio. Barra: 50 µm.
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interna son, en general, redondeadas o estrelladas (Fig. 26d). En la pared del 
segmento distal aparecen las primeras ﬁbras elásticas, que se orientan de forma 
circunferencial en la zona externa y de forma longitudinal en la zona más próxima 
al endocardio (Fig. 26e). Al inicio de este estadio del desarrollo, estas ﬁbras alcanzan 
prácticamente el límite anterior del miocardio conal. Al ﬁnal del estadio, aumenta 
la cantidad de ﬁbras elásticas. Éstas recorren el espacio subendocárdico del cono y 
se extienden en sentido proximal hasta sobrepasar la base de las válvulas distales en 
desarrollo (Fig. 26f ). Asimismo, en esta etapa se identiﬁcan las primeras ﬁbras de 
colágeno, de tipo III, en la pared del segmento distal y en los espacios subepicárdico 
y subendocárdico del cono (Fig. 26g).
 En los cojines distales del tracto de salida prosigue el proceso de excavación 
(Figs. 27a, b). Inicialmente, los cojines endocárdicos están más celularizados que 
en el estadio anterior (Figs. 27a-c). Las células mesenquimáticas de estos cojines 
se acumulan en su zona apical, justo por debajo del endocardio. En cambio, en 
la zona central y en la porción basal del cojín, las células se disponen de manera 
más laxa y dejan espacios intercelulares mayores. Se aprecian algunas células en 
mitosis (Fig. 26d) y otras con numerosas vacuolas que se tiñen intensamente. Estas 
Figura 27. Estadio 29. 
27a: Vista sagital del tracto de salida cardiaco a microscopía electrónica de barrido. El cono arterioso 
(C) presenta únicamente la hilera distal de válvulas en formación (asteriscos). El ventrículo ha 
comenzado a trabecularse (ﬂecha). La zona que aparece en el recuadro se muestra ampliada en la 
ﬁgura 27b. A, atrio; Ao, aorta ventral; V, ventrículo. Barra: 100 µm.
27b: Ampliación de la zona delimitada por el recuadro de la ﬁgura 27a. Los cojines endocárdicos 
están muy celularizados. C, cono arterioso; CP, cavidad pericárdica; SD, segmento distal. Barra: 
20 µm.
27c: Vista transversal de un cojín endocárdico a microscopía electrónica de barrido. En la imagen 
se aprecia en detalle el material extracelular y las células que componen el cuerpo central de la 
región basal del cojín. La ﬂecha marca el endocardio. M, miocardio. Barra: 50 µm.
27d: Ampliación de la zona delimitada por el recuadro de la ﬁgura 26f. Resorcina-fucsina. Las 
ﬁbras elásticas se acumulan en la cara ventricular de la valva en formación. Las ﬁbras del segmento 
distal (ﬂecha) son más gruesas que las de las valvas (cabeza de ﬂecha). El asterisco marca la valva 
en formación. Barra: 20 µm.
27e: Sección frontal del tracto de salida. Azul alciano 0,3M de MgCl
2
. El ácido hialurónico se 
acumula en la cara ventricular de las valvas distales en formación. Ao, aorta ventral; C, cono 
arterioso; SD, segmento distal. Barra: 50 µm.
Resultados
107
vacuolas se asemejan a los fagolisosomas, lo que sugiere la existencia de un posible 
proceso de muerte celular en el interior de los cojines. 
 El proceso de excavación progresa notablemente hasta que, al ﬁnal de este 
estadio, los cojines distales presentan una forma valvular. En cambio, los cojines 
proximales aún no han aparecido (Figs. 27a, b).
 En las válvulas distales en desarrollo hay ﬁbras elásticas, de menor grosor que 
las existentes en la pared del segmento distal, que parten de la zona de inserción 
y recorren parcialmente la cara ventricular (Figs. 26f, 27d). Bajo el endocardio 
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de las caras arterial y ventricular de las valvas en formación se aprecia ﬁbras de 
colágeno tipo III dispuestas circunferencialmente (Fig. 26g). Coincidiendo con la 
localización de las ﬁbras elásticas, en la zona de inserción y en la cara ventricular 
de las valvas de la hilera distal se acumula ácido hialurónico, como demuestra la 




 En este estadio, los embriones ya tienen el ojo rodeado completamente de un 
círculo de pigmento. Las branquias externas están bien desarrolladas y por ellas 
circula sangre. La aleta dorsal y la anal se extienden posteriormente para formar 
ángulos obtusos con las partes persistentes de la aleta sagital (Fig. 28a). A cada lado 
de la cola aparece un conjunto de escamas placoideas embrionarias.
 El corazón está totalmente tapizado por el epicardio, excepto en la zona ventral 
del segmento distal (Fig. 28b). 
 Con respecto al estadio anterior, se aprecia un aumento de la longitud del 
segmento distal (Figs. 28b-d) y de la cantidad de células mesenquimáticas que 
constituyen su pared (Fig. 28c). Estas células tienen una orientación diferente 
según su posición en la pared. Las células de la zona intermedia se disponen 
longitudinalmente, mientras que las más cercanas al endocardio y las que se 
encuentran bajo el epicardio están orientadas circunferencialmente (Fig. 28e).
 La cantidad de ﬁbras elásticas en la pared del segmento distal se ha incrementado 
con respecto al estadio precedente. Además, como se observa en la ﬁgura 28d, 
a diferencia de la aorta ventral en desarrollo, donde las ﬁbras se disponen 
longitudinalmente en la capa media, en el segmento distal las ﬁbras elásticas se 
orientan tanto longitudinal como circunferencialmente. Las longitudinales están 
en continuidad con las de la capa media de la aorta ventral. Las que están orientadas 
circunferencialmente ocupan una posición externa en la pared del segmento distal. 
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En este estadio se aprecia, por primera vez, colágeno tipo I, que se distribuye 
formando una red por toda la capa media del segmento distal (Fig. 28f ). 
 En la zona anterior del cono, que está en continuidad con el segmento distal, 
las células que se localizan entre el subendocardio y el miocardio son redondeadas 
y se aprecian algunas ﬁguras de mitosis (Fig. 28e) .
 El proceso de excavación ha avanzado y en las válvulas distales en desarrollo es 
patente una zona apical en la que se acumulan células mesenquimáticas. En cambio, 
en la zona posterior las células están dispersas en el espesor de la matriz. Tal y como 
ocurre en el estadio 29, algunas células muestran signos de degeneración (Fig. 28g). 
 Aumenta la cantidad y el grosor de las ﬁbras elásticas presentes en las valvas en 
formación (Fig. 28d). Estas ﬁbras se acumulan en la zona de inserción de la valva y 
en su cara ventricular, formando una red. Al igual que ocurre en el segmento distal, 
en las valvas también aparece colágeno tipo I. 
 En la región posterior del cono se diferencian pequeños engrosamientos 
que corresponden a los cojines endocárdicos que originarán las válvulas conales 
de la hilera proximal. Bajo el endocardio de dichos cojines se acumulan células 
mesenquimáticas. 
Estadio 31
 El estadio 31 se inicia cuando, en el extremo anterior del embrión, aparece una 
protuberancia anterior a los órganos nasales que forma un rostro en ángulo recto 
con el eje del cuerpo. A mitad de este estadio se abren ranuras en la cápsula del huevo 
que permiten la libre circulación del agua. El vitelo comienza a pasar desde el saco 
vitelino externo al interior del embrión. La aleta sagital cesa su crecimiento mientras 
que la aleta anal y las aletas dorsales se extienden para formar un ángulo agudo con 
las porciones remanentes de la aleta sagital. Los ﬁlamentos branquiales llegan a su 
máximo desarrollo (Fig. 29a). A lo largo del tronco aparecen dos ﬁlas dorsolaterales 
de escamas embrionarias. En los machos se reconocen los pterigópodos. 
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 El epicardio cubre todo el segmento distal. Su cara dorsal está tapizada por 
células epicárdicas aplanadas. En cambio, en la cara ventral estas células forman 
parches en los que la morfología celular varía entre redondeada y aplanada (Fig. 
29b). Conforme avanza el estadio 31, todas las células epicárdicas del segmento 
distal adquieren ﬁnalmente un aspecto aplanado (Fig. 29c). 
 En el segmento distal aumenta la cantidad de elastina (Fig. 29d) y de colágeno 
tipos I y III (Fig. 29e) con respecto al estadio anterior. La elastina y el colágeno 
se distribuyen por toda la capa media de la pared del segmento distal. Las ﬁbras 
elásticas recorren el espacio subendocárdico del cono hasta alcanzar la porción 
basal de los cojines endocárdicos proximales. Como se observa en la ﬁgura 29d, la 
Figura 28. Estadio 30. 
28a: Vista lateral izquierda de un embrión. El ojo presenta el círculo de pigmento completo. Las 
ﬂechas señalan las futuras aletas dorsales. La ﬂecha hueca marca la posición del corazón. An, aleta 
anal; Pc, aletas pectorales; Pv, aletas pélvicas; Vi, vena vitelina. Barra: 2 mm. 
28b: Vista lateral izquierda del tracto de salida a microscopía electrónica de barrido. El epicardio 
tapiza todo el tracto de salida, excepto la región ventral del segmento distal (SD). Las células del 
segmento distal se orientan de forma circunferencial. A, atrio; C, cono; CP, cavidad pericárdica; 
V, ventrículo. Barra: 100 µm.
28c: Sección sagital del tracto de salida. Tricrómico de Masson-Goldner. La longitud del segmento 
distal (SD) y el número de células mesenquimáticas en su pared han aumentado con respecto al 
estadio anterior. A, atrio; Ao, aorta ventral; C, cono. Barra: 100 µm.
28d: Sección sagital del tracto de salida. Resorcina-fucsina. En la aorta ventral (Ao) las ﬁbras 
elásticas tienen una orientación longitudinal, mientras que las ﬁbras del segmento distal (SD) se 
orientan longitudinalmente en la zona interna y circunferencialmente en la región externa de la 
pared. Las ﬁbras elásticas forman una red en la zona de inserción y en la cara ventricular de la valva 
distal en formación. A, atrio; C, cono. Barra: 100 µm.
28e: Sección semiﬁna sagital del tracto de salida. Azul de toluidina. La cara dorsal del segmento 
distal (SD) está cubierta de epicardio (ﬂecha). En la cara ventral el epicardio llega hasta el límite 
entre el cono y el segmento distal (cabeza de ﬂecha). En el borde libre de las valvas distales en 
formación se acumula gran cantidad de células. Obsérvese la orientación longitudinal de las células 
de la pared dorsal del segmento distal. A, atrio; M, miocardio. Barra: 100 µm. En el recuadro se 
muestra en detalle células de la zona anterior del cono que se encuentran en proceso de división 
(cabezas de ﬂecha). E, endocardio; M, miocardio. Barra: 50 µm.
28f: Sección sagital del tracto de salida. Picrosirio con microscopía de polarización. En el segmento 
distal (SD) aparece gran cantidad colágeno tipo I que forma una red. Ao, aorta ventral; C, cono. 
Barra: 100 µm.
28g: Sección semiﬁna sagital de las válvulas distales en formación. Azul de toluidina. En las valvas 
hay células en degeneración (cabeza de ﬂecha). M, miocardio; SD, segmento distal. Barra: 50 µm.
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cantidad de dichas ﬁbras disminuye progresivamente en sentido anteroposterior. En 
los espacios subepicárdico y subendocárdico del cono se aprecian ﬁbras de colágeno 
tipos I y III (Fig. 29e). 
 En este estadio, las valvas de la hilera distal en formación contienen mayor 
cantidad de elastina y de glucosaminoglucanos que los cojines endocárdicos de la 
hilera proximal (Figs. 29d, f ). En la hilera distal, las ﬁbras elásticas se acumulan 
en la porción proximal del cuerpo central valvular, donde forman una red (Fig. 
29d). En cuanto a los mucopolisacáridos, la tinción de azul alciano, positiva a 
concentraciones de MgCl
2
 0,3 y 0,65M, pone de maniﬁesto la presencia tanto de 
Figura 29. Estadio 31. 
29a: Vista lateral izquierda de un embrión. La porción cefálica anterior forma un rostro en ángulo 
recto con el eje corporal. Las ﬂechas marcan las aletas dorsales. La ﬂecha hueca señala la posición del 
corazón. An, aleta anal; Pc, aletas pectorales; Pv, aletas pélvicas; Vi, vena vitelina. Barra: 2 mm.
29b: Vista ventral del tracto de salida a microscopía electrónica de barrido. Entre las células que 
tapizan el segmento distal se distinguen unas aplanadas (asterisco) y otras de aspecto prominente 
(estrella). C, cono. Barra: 50 µm.
29c: Visión ventral del tracto de salida a microscopía electrónica de barrido. En el transcurso 
de este estadio, el epicardio del segmento distal (SD) forma una superﬁcie tapizante homogénea 
constituida por células aplanadas. C, cono; V, ventrículo. Barra: 100 µm.
29d: Sección frontal del tracto de salida. Resorcina-fucsina. Las cantidad de ﬁbras elásticas aumenta 
con respecto al estadio anterior. Las ﬁbras llegan hasta la región basal de los cojines proximales 
(asterisco). Ao, aorta ventral; C, cono; SD, segmento distal; V, ventrículo. Barra: 100 µm.
29e: Sección frontal del tracto de salida. Picrosirio con microscopía de polarización. La cantidad 
de colágeno I y III ha aumentado con respecto al estadio previo. Las ﬁbras de colágeno recorren 
las caras parietal (cabeza de ﬂecha) y ventricular (ﬂecha) de las valvas distales en formación. En el 
cono (C) se aprecia colágeno en el espacio subepicárdico. La ﬂecha hueca marca el límite anterior 
de la cavidad pericárdica. M, miocardio; SD, segmento distal. Barra: 50 µm.
29f: Sección frontal del tracto de salida cardiaco. Azul alciano 0,3M de MgCl
2
. La cantidad de 
ácido hialurónico es superior en las valvas distales en formación que en los cojines proximales 
(asterisco). Obsérvese que la distribución del ácido hialurónico en la cara ventricular de las valvas 
distales coincide con la de las ﬁbras elásticas mostrada en la ﬁgura 29d. Ao, aorta ventral; C, cono; 
SD, segmento distal. Barra: 100 µm.
29g: Vista sagital del tracto de salida a microscopía electrónica de barrido. En este estadio ya son 
evidentes los cojines endocárdicos proximales (asteriscos). A, atrio; Ao, aorta ventral; C, cono; SD, 
segmento distal; V, ventrículo. Barra: 100 µm.
29h: Sección sagital del tracto de salida de un embrión incubado con DAF-2DA. A partir de 
este estadio el segmento distal (SD) comienza a ser reactivo frente a dicho compuesto. La señal 
ﬂuorescente se extiende hasta el fondo de los senos de la hilera distal (cabeza de ﬂecha). La ﬂecha 
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glucosaminoglucanos no sulfatados, concretamente ácido hialurónico, como de 
dermatán sulfato y heparán sulfato, estos últimos en menor cantidad. La mayor 
parte de estos glucosaminoglucanos se concentra en la cara ventricular de la valva 
y, al igual que la elastina, forman una red (Fig. 29f ). Las ﬁbras de colágeno tipos 
I y III recorren las caras ventricular y parietal de dichas valvas (Fig. 29e). La 
disposición de todos estos elementos constituyentes ya permite reconocer, en este 
estadio, las futuras capas ﬁbrosa externa, esponjosa y ﬁbrosa interna en las valvas 
distales en desarrollo. 
 Al inicio del estadio 31, los cojines proximales se presentan como 
engrosamientos celularizados de la cara interna del cono (Fig. 29g). En momentos 
más avanzados, dichos cojines comienzan a experimentar el proceso de excavación 
(Fig. 29f ). En ellos, tanto la elastina como los mucopolisacáridos se concentran 
en la porción más interna, formando una red laxa (Fig. 29f ).
 Al ﬁnal de este estadio, cuando los embriones alcanzan los 35 mm de LT, el 
segmento distal muestra reactividad tras la incubación in vivo con el compuesto 
DAF-2DA. La ﬂuorescencia debida al DAF-2DA se localiza en la parte más 
profunda de los senos de las válvulas distales y llega hasta el límite anterior de la 
cavidad pericárdica. Las valvas en formación son DAF-2DA negativas (Fig. 29h).
Estadio 32 
 A lo largo de este estadio, el ángulo que forma el rostro con el cuerpo del 
embrión se va haciendo más agudo, de manera que el rostro termina extendiéndose 
anteriormente más allá de la boca. Comienza la regresión de los ﬁlamentos 
branquiales. Prosigue la incorporación de vitelo, que se almacena en el saco vitelino 
interno y en el tracto digestivo. La aleta sagital continua regresiona hasta desaparecer, 
excepto en las porciones que dan lugar a la aleta anal y a las dos aletas dorsales. Se 
identiﬁca la silueta de la aleta caudal incipiente. El pigmento que forma un anillo 
continuo alrededor del globo ocular se extiende desde su periferia hasta porciones 
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más internas. También aparecen pequeñas manchas de pigmento en los márgenes 
dorsal y ventral de la futura aleta caudal (Fig. 30a).
 En el ventrículo la cantidad de trabéculas aumenta sustancialmente con respecto 
a estadios precedentes. Es posible distinguir una capa esponjosa, en la cual gran 
parte de las trabéculas se orientan hacia el lumen ventricular, y una capa compacta 
muy delgada (Fig. 30b).
 En el segmento distal, la cantidad de colágeno tipo I aumenta con respecto 
al tipo III (Fig. 30c). El colágeno tipo I se dispone según un patrón más o menos 
concéntrico por toda la capa media y por el espacio subepicárdico. Las ﬁbras 
elásticas forman láminas concéntricas más o menos equidistantes distribuidas en 
el espesor de la capa media del segmento distal. En el espacio subepicárdico dichas 
ﬁbras se encuentran dispersas (Fig. 30d).
 Las válvulas de la hilera distal están totalmente excavadas. Las valvas en desarrollo 
están aún bastante celularizadas. Bajo el endotelio de la zona apical de la valva se 
acumulan numerosas células que tienen forma redondeada. En la parte central 
del cuerpo valvar, las células se disponen mayormente de forma circunferencial 
(Fig. 30e), aunque algunas de ellas tienen sus extremos dirigidos hacia las caras 
ventricular y parietal de la valva. Entre las células hay ﬁbras de colágeno tipo I 
orientadas circunferencialmente (Fig. 30c).
 Como en los cojines endocárdicos distales en estadios previos, en el estadio 
32 los cojines proximales contienen gran cantidad de células mesenquimáticas 
redondeadas dispuestas en el seno de la matriz extracelular. El proceso de excavación 
avanza de modo semejante a lo descrito anteriormente en el caso de los cojines 
distales (Fig. 30f ). 
 En este momento aparecen las primeras cuerdas tendinosas, que discurren desde 
el seno de la cara parietal de las valvas de la hilera proximal hasta la cara ventricular 
de las valvas de la hilera distal (Fig. 30f ).
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 En los ejemplares incubados con DAF-2DA, la ﬂuorescencia llega hasta el 
fondo de los senos de la hilera distal. Al igual que ocurre en el estadio anterior, 
existe un solapamiento entre la zona MF20-positiva, que corresponde al miocardio 
conal, y la que presenta reactividad frente al DAF-2DA (Fig. 30g).
Estadio 33
 El saco vitelino se va reduciendo conforme avanza este estadio. Gran cantidad 
de este vitelo se almacena en el saco vitelino interno, lo cual hace que éste se engrose 
Figura 30. Estadio 32. 
30a: Vista lateral izquierda de un embrión. El rostro comienza a extenderse por delante de la boca. 
En la aleta caudal se reconoce una silueta heterocerca incipiente y en sus márgenes dorsal y ventral 
aparecen los primeros pigmentos (recuadro). Las ﬂechas marcan las aletas dorsales. An, aleta anal; 
Pv, aletas pélvicas; Vi, vena vitelina; Vt, saco vitelino interno. Barra: 2 mm.
30b: Vista ventral de las cámaras cardiacas a microscopía electrónica de barrido. En este momento 
del desarrollo, el ventrículo (V) está muy trabeculado. En el cono (C) las valvas distales prácticamente 
han ﬁnalizado el proceso de excavación, el cual prosigue aún en los cojines proximales (asterisco). 
La zona que aparece en el recuadro se muestra ampliada en la ﬁgura 30f. Ao, aorta ventral; SD, 
segmento distal. Barra: 200 µm.
30c: Sección sagital del tracto de salida. Picrosirio con microscopía de polarización. En el segmento 
distal (SD) ha aumentado la cantidad de colágeno tipo I. En la parte central de la valva distal en 
formación aparecen las primeras ﬁbras de colágeno tipos I y III. La ﬂecha marca la cara ventricular 
y la cabeza de ﬂecha la cara parietal de la valva. CP, cavidad pericárdica; M, miocardio; C, cono. 
Barra: 100 µm.
30d: Sección transversal del segmento distal. Resorcina-fucsina. Las ﬁbras elásticas se encuentran 
distribuidas por la capa media formando láminas concéntricas. En el espacio subepicárdico 
hay ﬁbras elásticas dispersas. Los asteriscos marcan las válvulas de la hilera distal. CP, cavidad 
pericárdica; SD, segmento distal. Barra: 100 µm.
30e: Sección semiﬁna sagital del tracto de salida. Azul de toluidina. En la zona apical de las valvas 
de la hilera distal se siguen acumulando las células bajo el endocardio. C, cono; SD, segmento 
distal. Barra: 50 µm.
30f: Ampliación de la zona delimitada por el recuadro de la ﬁgura 30b. Del seno de la cara parietal 
de las válvulas proximales (asterisco) en desarrollo salen cuerdas tendinosas (ﬂecha) que se unen 
a la cara ventricular de las valvas de la hilera distal. C, cono; M, miocardio; SD, segmento distal. 
Barra: 50 µm.
30g: Sección sagital del tracto de salida de un embrión incubado con el compuesto DAF-2DA 
e inmunoteñido con el anticuerpo MF20. Microscopía confocal. DAF-2DA, verde; MF20, rojo; 
DAPI, azul. En este estadio la marca del DAF-2DA se extiende hasta prácticamente el fondo de los 
senos distales. Es patente el solapamiento que existe entre la zona MF20-positiva, correspondiente 
al miocardio conal, y la que presenta reactividad frente al DAF-2DA. Ao, aorta ventral; C, cono; 
CP, cavidad pericárdica; M, miocardio; SD, segmento distal. Barra: 50 µm.
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y se expanda caudalmente a lo largo de todo el celoma hasta llegar a la cloaca. Al 
ﬁnal, el saco vitelino externo queda muy reducido. En la parte dorsal de cada 
ﬂanco se distingue una hilera de dentículos dérmicos especiales, de mayor tamaño 
que el resto de las escamas placoideas, que se extiende desde la última hendidura 
branquial hasta el inicio de la primera aleta dorsal (Fig. 31a). 
 El tracto de salida cardiaco está recorrido por arterias coronarias (Fig. 31b), 
cuyo trayecto se visualiza a lo largo de la superﬁcie tanto del segmento distal como 
del cono (Fig. 31c). 
Figura 31. Estadio 33. 
31a: Vista lateral izquierda de un embrión. Dorsalmente, una hilera de dentículos dérmicos 
especiales (cabeza de ﬂecha) recorre cada ﬂanco del ejemplar. Las ﬂechas marcan las aletas dorsales. 
Ac, aleta caudal; An, aleta anal; Pc, aleta pectoral; Pv, aletas pélvicas; Vi, vena vitelina; Vt, saco 
vitelino interno. Barra: 0,5 cm.
31b: Sección sagital del tracto de salida. Resorcina-fucsina. La ﬂecha marca una arteria coronaria 
en el segmento distal (SD). Obsérvese que, en el segmento distal, la elastina forma láminas más 
o menos equidistantes en la capa media, mientras que en el subepicardio se dispone de forma 
dispersa. Barra: 50 µm.
31c: Vista ventral del corazón a microscopía electrónica de barrido. En el tracto de salida cardiaco 
se aprecia el recorrido de las arterias coronarias (ﬂecha). El asterisco indica el segmento distal. A, 
atrio; C, cono; SV, seno venoso; V, ventrículo. Barra: 200 µm.
31d: Sección sagital del tracto de salida inmunoteñida con anti-α-actina y contrastada con 
hematoxilina. Las ﬂechas señalan la localización de las células musculares lisas en la pared del 
segmento distal (SD). Las cabezas de ﬂecha marcan la musculatura lisa en la aorta ventral (Ao). 
Barra: 100 µm.
31e: Sección sagital del tracto de salida. Resorcina-fucsina. La cantidad de ﬁbras elásticas es mayor 
que en estadios previos en todo el tracto de salida, incluidas las válvulas en formación de ambas 
hileras. La zona que aparece en el recuadro se muestra ampliada en la ﬁgura 31f. A, atrio; Ao, aorta 
ventral; C, cono; SD, segmento distal. Barra: 100 µm.
31f: Ampliación de la zona delimitada por el recuadro de la ﬁgura 31e. La cantidad de elastina en 
el espacio subepicárdico del cono (ﬂecha) es notablemente menor que en el subendocardio. M, 
miocardio. Barra: 100 µm.
31g: Sección sagital del tracto de salida. Picrosirio con microscopía de polarización. En el segmento 
distal (SD) las ﬁbras de colágeno tipo I son especialmente abundantes en el subepicardio y se 
continúan con las existentes en la pared de la cavidad pericárdica (CP) Las valvas proximales en 
desarrollo comienzan a presentar ﬁbras de colágeno tipo III en la región central y de colágeno tipo 
I en la cara ventricular (cabeza de ﬂecha). A, atrio; Ao, aorta ventral; C, cono; M, miocardio; V, 
ventrículo. Barra: 100 µm.
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 En este estadio, el segmento distal comienza a ser positivo frente al anticuerpo 
anti-α-actina para la musculatura lisa. Esta inmunoreactividad se localiza focalmente 
en el grosor de la pared. Por su parte, la pared de la aorta ventral también es 
inmunorreactiva frente a dicho anticuerpo, pero, en este caso, se observa una marca 
intensa en la porción del vaso más próxima a la luz (Fig. 31d), que corresponde a 
la media aórtica en formación.
 La cantidad de ﬁbras elásticas que recorren el espacio subendocárdico del cono 
y alcanzan el fondo de los senos de la hilera proximal aumenta con respecto a 
lo descrito para el estadio 32 (Fig 31e). Además, en el subepicardio aparecen las 
primeras ﬁbras elásticas (Fig. 31f ). 
 En la zona central de las valvas de la hilera proximal en desarrollo aumenta la 
cantidad de ﬁbras elásticas (Fig. 31e) y aparecen las primeras ﬁbras de colágeno 
tipo III. En su cara ventricular, las valvas comienza a presentar colágeno tipo I 
(Fig. 31g).
Estadio 34
 Este es el último estadio preeclosión. El saco vitelino externo presenta una 
forma de botón, ya que el vitelo ha sido totalmente transferido al saco vitelino 
interno (Fig. 32a).
 En la superﬁcie del tracto de salida el recorrido de las arterias coronarias es más 
patente que el estadio previo.
 Todos los elementos estructurales del tracto de salida ya están presentes. La 
elastina se organiza en láminas concéntricas distribuidas por todo el grosor de la 
pared del segmento distal (Fig. 32b). En este estadio, el colágeno, al igual que las 
ﬁbras elásticas, se dispone de forma más o menos concéntrica por toda la capa 
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media de dicho segmento (Fig. 32c). En especial, con respecto al estadio anterior, 
el colágeno tipo I ha aumentado cuantitativamente en el segmento distal y en los 
espacios subepicárdico y subendocárdico del cono. La inmunoreactividad frente al 
anticuerpo anti-α-actina es mayor que en el estadio 33 (Figs. 32d, e). Como ocurría 
en dicho estadio, en este caso la distribución espacial de las células musculares lisas 
del segmento distal es distinta de las de la aorta ventral y no se observa continuidad 
entre ambos conjuntos de células (Fig. 32d). En la pared de la aorta, las células 
musculares lisas se concentran en la zona cercana a la luz, mientras que en el 
segmento distal estas células conforman varias capas concéntricas en el espesor de 
la capa media. 
 El segmento distal se extiende en sentido posterior, formando una cuña de 
tejido que discurre junto al lado luminal del miocardio conal. Esta cuña se compone 
de elementos de tejido conjuntivo (Figs. 32b, f ), entre los que aparecen células 
dispersas que muestran una marca positiva para el anticuerpo anti-α-actina (Fig. 
32e). Se aprecia, así, una zona del tracto de salida en la que existe un solapamiento 
entre los elementos constituyentes del segmento distal, con musculatura lisa, y el 
cono arterioso, de naturaleza miocárdica (Figs. 32d-f ).
 El grosor de las valvas de la hilera distal disminuye progresivamente, sobre 
todo en las zonas de inserción laterales y en el borde libre. Las valvas de la hilera 
proximal presentan una excavación acusada. En las valvas de ambas hileras hay, 
en conjunto, una menor cantidad de ﬁbras elásticas, situadas principalmente en 
el cuerpo central (Fig. 32b). En la hilera distal, estas ﬁbras son parte integrante 
de las capas ﬁbrosas externa e interna, que también poseen ﬁbras de colágeno tipo 
I. Las tinciones realizadas con azul alciano ponen de maniﬁesto que, tanto en las 
valvas distales como en las proximales, el glucosaminoglucano predominante es 
el ácido hialurónico, que se concentra en todo el cuerpo valvular (Fig. 32g). En 
cambio, el condroitín sulfato y el dermatán sulfato forman parte de las ﬁbrosas 
externa e interna. Estos glucosaminoglucanos sulfatados también se presentan en 
la esponjosa, aunque en menor cantidad (Fig. 32h). 
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 En los embriones incubados con DAF-2DA, la marca ﬂuorescente alcanza el 
fondo de los senos de la hilera proximal (Fig. 32i). Además, se detectan pequeñas 
marcas ﬂuorescentes puntuales y dispersas en la capa ﬁbrosa externa de las valvas 
de la hilera distal.
Post-eclosión
 Los resultados que se describen en este apartado incluyen desde el momento de 
la eclosión hasta que los individuos alcanzan las 48 horas de vida. En el momento 
de la eclosión, los ejemplares no tienen restos de vitelo en el exterior (Fig. 33a). 
Figura 32. Estadio 34. 
32a: Vista lateral izquierda de un embrión. El saco vitelino externo (Vi) se ha reducido enormemente 
y presenta forma de botón. Las ﬂechas marcan las aletas dorsales. Ac, aleta caudal; An, aleta anal; 
Pc, aleta pectoral; Pv, aletas pélvicas. Barra: 1cm.
32b: Sección sagital del tracto de salida. Resorcina-fucsina. La cantidad de ﬁbras elásticas de las 
valvas en formación de ambas hileras es menor que en estadios precedentes. A, atrio; Ao, aorta 
ventral; C, cono; SD, segmento distal. Barra: 100 µm
32c: Sección frontal del tracto de salida. Picrosirio con microscopía de polarización. En el segmento 
distal (SD) las ﬁbras de colágeno se disponen de forma concéntrica. Los asteriscos marcan las 
valvas de la hilera distal. CP, cavidad pericárdica; M, miocardio. Barra: 100 µm.
32d: Sección frontal del tracto de salida inmunoteñida con anti-α-actina y contrastada con 
hematoxilina. En la aorta ventral (Ao) las células musculares lisas se sitúan en la zona cercana a la 
luz. En el segmento distal (SD) estas células (ﬂecha) se encuentran distribuidas por toda la capa 
media. La cabeza de ﬂecha señala una arteria coronaria. La zona que aparece en el recuadro se 
muestra ampliada en la ﬁgura 32e. A, atrio; C, cono; V, ventrículo. Barra: 100 µm.
32e: Ampliación de la zona delimitada por el recuadro de la ﬁgura 32d. Las ﬂechas marcan las 
células musculares lisas que se superponen con el miocardio (M) del cono. CP, cavidad pericárdica; 
SD, segmento distal. Barra: 50 µm. 
32f: Sección consecutiva a la que aparece en la ﬁgura 32e. Tricrómico de Masson-Goldner. En esta 
imagen, complementaria a la anterior, se observa la zona de superposición entre la musculatura lisa en 
desarrollo y el miocardio conal (M). CP, cavidad pericárdica; SD, segmento distal. Barra: 50 µm.
32g: Sección frontal del tracto de salida. Azul alciano 0,3M de MgCl
2
. El ácido hialurónico está 
presente en todo el cuerpo valvular de ambas hileras, aunque es más abundante en la hilera distal 
(asteriscos). La estrella marca una válvula de la hilera proximal. C, cono; CP, cavidad pericárdica; 
M, miocardio; SD, segmento distal. Barra: 100 µm. 
32h: Sección frontal del tracto de salida. Azul alciano 0,65M de MgCl
2
. El condroitín sulfato y el 
dermatán sulfato se sitúan principalmente en las capas ﬁbrosas de las valvas distales (asteriscos). En 
la capa esponjosa estos glucosaminoglucanos son menos abundantes que en las capas ﬁbrosas. La 
estrella marca una válvula de la hilera proximal. C, cono; CP, cavidad pericárdica; M, miocardio; 
SD, segmento distal. Barra: 100 µm. 
32i: Sección sagital de un embrión incubado con DAF-2DA. La señal ﬂuorescente llega hasta el 
fondo de los senos de la hilera proximal (ﬂecha). Los asteriscos marcan las válvulas de la hilera 
proximal. C, cono; M, miocardio. Barra: 100 µm.
Resultados
123
Tracto de salida cardiaco de Condrictios
124
 Prosigue el desarrollo del tracto de salida cardiaco, cuya maduración completa 
ﬁnaliza con posterioridad al periodo estudiado en el presente trabajo. Con respecto 
a la disposición hallada en el adulto, en los individuos recién eclosionados las ﬁbras 
elásticas y de colágeno no diﬁeren sustancialmente en cantidad y distribución. En el 
segmento distal se incrementa la cantidad y organización de las células musculares 
lisas, que empiezan a formar capas concéntricas (Fig. 33b, comparárese con ﬁgura 
11a). El extremo anterior del segmento distal está en continuidad con la aorta 
ventral, en la cual las células musculares lisas se agrupan en una capa media delgada 
que resulta fuertemente positiva frente al anticuerpo anti-α-actina (Fig. 33c).
Figura 33. Post-eclosionado. 
33a: Visión lateral izquierda de un ejemplar recién eclosionado. El saco vitelino ha desaparecido. 
Las ﬂechas marcan las aletas dorsales. Ac, aleta caudal; An, aleta anal; Pc, aleta pectoral; Pv, aletas 
pélvicas. Barra: 0,5 cm.
33b: Sección frontal oblicua del tracto de salida inmunoteñida con anti-α-actina y contrastada 
con hematoxilina. La cantidad de musculatura lisa en la pared del segmento distal es menor que 
en los individuos adultos. Las cabezas de ﬂecha marcan arterias coronarias. A, atrio; M, miocardio. 
Barra: 200 µm. 
33c: Sección frontal del tracto de salida inmunoteñida con anti-α-actina y contrastada con 
hematoxilina. En el segmento distal (SD) las células musculares lisas comienzan a conformar capas 
concéntricas. En la aorta ventral (Ao) dichas células forman una media delgada bajo el endotelio. 
Las ﬂechas señalan la transición entre el segmento distal y la aorta ventral. Las cabezas de ﬂecha 
indican arterias coronarias. CP, cavidad pericárdica. Barra: 100 µm. 
33d: Sección frontal del tracto de salida. Resorcina-fucsina. En las valvas de la hilera distal, las ﬁbras 
elásticas forman una red en la capa esponjosa y constituyen una lámina continua tanto en la ﬁbrosa 
interna (cabezas de ﬂecha) como en la externa (ﬂechas). SD, segmento distal. Barra: 50 µm. 
33e: Sección frontal del tracto de salida. Picrosirio con microscopía de polarización. Las capas 
ﬁbrosas interna (cabeza de ﬂecha) y externa (ﬂecha) de las valvas de la hilera distal contienen gran 
cantidad de colágeno, sobre todo tipo I. M, miocardio. Barra: 50 µm. 
33f: Sección sagital del tracto de salida. Picrosirio con microscopía de polarización. Las capas 
ﬁbrosas interna (cabeza de ﬂecha) y externa (ﬂecha) de las valvas de la hilera proximal acumulan 
menos colágeno que las de la hilera distal. El tipo de colágeno predominante es de tipo III. M, 
miocardio. Barra: 50 µm.
33g: Sección frontal del tracto de salida. Resorcina-fucsina. En las valvas de la hilera proximal, 
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 Las válvulas del cono no han culminado aún su maduración. En las valvas de 
la hilera distal, la cantidad de elastina no alcanza los niveles que se aprecian en 
los individuos adultos (comparárese las ﬁguras 33d y 13c). Las ﬁbras elásticas se 
localizan principalmente en la esponjosa de la porción central del cuerpo valvar; 
en ambas capas ﬁbrosas forman una lámina continua (Fig. 33d). El colágeno se 
distribuye tal y como lo hace en los ejemplares adultos -en ambas ﬁbrosas, en la 
esponjosa y en los laterales de la valva (Fig. 33e)-, aunque en los individuos recién 
eclosionados existe una menor cantidad de colágeno (comparárese ﬁgura 33e con 
la ﬁgura 13b). 
 Las valvas de la hilera proximal son todavía gruesas y están bastante celularizadas 
(Fig. 33f ). Al igual que ocurre en los adultos, el colágeno más abundante es el de 
tipo III. Éste se encuentra en ambas ﬁbrosas y formando una red en la esponjosa 
(Fig. 33f ). Las ﬁbras elásticas (Fig. 33g), como que el colágeno, se entrecruzan en 
la capa esponjosa de la valva y aún no son patentes en las capas ﬁbrosas.
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Diversidad morfológica del segmento distal del tracto de 
salida cardiaco
Estudio macroscópico y métrico del tracto de salida
 Al igual que en G. atlanticus, en las restantes especies incluidas en el presente 
estudio se han identiﬁcado dos segmentos en el tracto de salida cardiaco que diﬁeren 
en su aspecto externo. El de posición proximal presenta una apariencia típicamente 
miocárdica y se trata del cono arterioso. El otro, de posición distal, se asemeja 
macroscópicamente a la aorta ventral (Fig. 34). 
 El estudio macroscópico del tracto de salida cardiaco se ha llevado a cabo en un 
total de 48 especies pertenecientes a ocho órdenes diferentes. El origen y la forma 
de los segmentos del tracto de salida están compendiados en la tabla 4.
 El tracto de salida se origina en el centro del ventrículo o en el lado derecho, 
dependiendo de la especie. En 19 de las 48 especies estudiadas, el tracto de salida se 
origina desde la zona central del ventrículo. Éste es el caso de los quimeriformes, los 
carcarriniformes, así como de C. fabricii, C. crepidater, I. oxyrinchus y T. nobiliana 
(Figs. 34a, j, l, m, s). En G. atlanticus y G. melastomus, el punto de origen, aún 
siendo central, está ligeramente desviado hacia la derecha (Fig. 34k). En otras 
especies, el desplazamiento es hacia la parte dorsal del ventrículo, tal y como ocurre 
en los quimeriformes H. afﬁnis, H. raleighana y R. atlantica, y en los escualiformes 
C. fabricii y C. crepidater (Figs. 34b, e). En las 29 especies restantes, el tracto de 
salida parte del lado derecho del ventrículo. Esto sucede en los hexanquiformes, en 
la mayoría de los escualiformes, en los rajiformes, en los miliobatiformes y en A. 
vulpinus, S. zygaena y T. marmorata (Figs. 34c, i, n-p). En algunas especies, el origen 
del tracto de salida está desplazado ya sea dorsalmente, como en C. granulosus, C. 
niaukang, C. squamosus, E. princeps, E. spinax, C. coelolepis, C. cryptacanthus, Z. 
squamulosus, O. centrina y D. licha (Figs. 34d, f, g, h), ya sea ventralmente, como 
sucede en M. californica, M. aquila y U. halleri (Figs. 34q, r).
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 El cono arterioso es cilíndrico en todas las especies estudiadas, excepto en T. 
marmorata, cuyo cono presenta una forma de barril. En C. granulosus, C. squamosus, 
C. uyato, D. calcea, C. fabricii, E. princeps, E. spinax, R. asterias, L. naevus, D. 
oxyrinchus, P. violacea y T. nobiliana, el cono se ensancha en su región distal (Figs. 
34e, h, ñ, s). En H. perlo, C. granulosus, C. squamosus, C. uyato, D. calcea, C. fabricii, 
E. princeps, C. cryptacanthus, Z. squamulosus y O. centrina, el cono se curva hacia la 
zona dorsal del cuerpo (Figs. 34e, f, h) y, en H. griseus, se incurva dorsalmente y hacia 
la línea media (Fig. 34c). En C. monstrosa, H. afﬁnis, R. atlantica, el cono presenta 
una leve constricción en la zona media, que coincide con la zona entre las dos hileras 
de válvulas (Fig. 34a). 
 La forma del segmento distal varía según las especies. En la mayoría de las 
especies estudiadas, el segmento distal es un cilindro de longitud variable (Figs. 
34a-d, f-s). En cambio, en R. atlantica, C. fabricii y E. princeps, el segmento distal 
tiene forma troncocónica invertida (Fig. 34e) y, en T. marmorata, presenta forma 
globosa. En tres especies, G. atlanticus, G. melastomus y S. canicula, el segmento 
distal se incurva hacia el dorso (Fig. 34k). 
 Con el ﬁn de constatar si existen diferencias en cuanto a la entidad del segmento 
distal en las diversas especies estudiadas, se han efectuado mediciones lineales 
del tracto de salida (véase capítulo de Material y métodos) a ﬁn de cuantiﬁcar la 
proporción relativa del segmento distal con respecto a la longitud total del tracto 
de salida cardiaco. Para comprobar si la longitud relativa del segmento distal se 
mantiene dentro de un rango limitado de valores, con independencia de la talla 
del animal, tomada ésta como indicación de la edad, se realizaron mediciones en 
Figura 34. Corazones de diversas especies de condrictios en vista ventral (a-h, k, l, n-o, q, s), 
sinistro-ventral (i, j) y lateral derecha (m, p). 34a: Chimaera monstrosa. 34b: Harriotta raleighana. 
34c: Hexanchus griseus. 34d: Centrophorus niaukang. 34e: Centroscyllium fabricii. 34f: Zameus 
squamulosus. 34g: Oxynotus centrina. 34h: Dalatias licha. 34i: Alopias vulpinus. 34j: Isurus oxyrinchus. 
34k: Galeus atlanticus. 34l: Prionace glauca. 34m: Mustelus mustelus. 34n: Sphyrna zygaena. 34ñ: 
Leucoraja naevus. 34o: Plathyrinoides triseriata. 34p: Dasyatis pastinaca. 34q: Myliobatis aquila. 
34r: Urobatis halleri. 34s: Torpedo nobiliana. El corchete marca el segmento distal del tracto de 
salida. A, atrio; Ao, aorta ventral; C, cono; CP, cavidad pericárdica; V, ventrículo. Barra: 0,5 cm.
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individuos de diferente talla de las especies S. canicula (tabla 5) y D. licha (tabla 6). 
Como demuestra los datos que ﬁguran en dichas tablas, la hipótesis de partida es 
cierta, de manera que las medidas obtenidas en los presentes ejemplares se pueden 
tomar como representativas de cada especie, incluso en aquellos casos en los que 
tales medidas se reﬁeren a un solo ejemplar. Los valores obtenidos para cada especie 
se recogen en la tabla 7. 

















126 2,5 1,5 1 40%
158 2,5 1,5 1 40%
170 3 2 1 33%
186 2,5 1,5 1 40%
417 4,8 3 1,8 38%
425 5 3 2 40%
467 4,6 2,9 1,7 38%
470 6 4 2 33%

















380 8,5 7,8 0,7 8%
400 8 7,5 0,5 6%
430 8,5 8 0,5 6%
480 10,6 10 0,6 6%
925 20 18,8 1,2 6%
930 21 20 1 5%
960 23 21,2 1,8 8%
983 25,5 24,7 0,8 3%
1140 26 23,7 2,3 9%
Resultados
133
Tabla 7. Longitud relativa del segmento distal con respecto a la longitud total del tracto de salida 
cardiaco en diversas especies de condrictios. 
Orden Familia Especie n % SD
Chimaeriformes
Chimaeridae
Chimaera monstrosa 8 20-23
Hydrolagus afﬁnis 2 19-23
Hydrolagus mirabilis 1 21
Rhinochimaeridae
Harriotta raleighana 1 19
Rhinochimaera atlantica 2 15-17
Hexanchiformes Hexanchidae
Heptranchias perlo 2 7-8
Hexanchus griseus 3 6-9
Squaliformes
Squalidae Squalus megalops 2 7-8
Centrophoridae
Centrophorus granulosus 2 14-15
Centrophorus niaukang 1 17
Centrophorus squamosus 1 19
Centrophorus uyato 5 11-28
Deania calcea 1 16
Etmopteridae
Centroscyllium fabricii 1 17
Etmopterus princeps 1 14
Etmopterus spinax 2 8-9
Somniosidae
Centroselachus crepidater 1 14
Centroscymnus coelolepis 2 19
Zameus squamulosus 1 16
Oxynotidae Oxynotus centrina 6 12-20
Dalatiidae Dalatias licha 9 3-9
Lamniformes
Alopiidae Alopias vulpinus 2 50
Lamnidae Isurus oxyrinchus 3 19-20
Carcharhiniformes
Scyliorhinidae
Apristurus brunneus 1 42
Galeus atlanticus 5 30-38
Galeus melastomus 11 30-47
Scyliorhinus canicula 8 33-40
Scyliorhinus cervigoni 1 27
Carcharhinidae Prionace glauca 2 50-54
Triakidae
Galeorhinus galeus 4 53-67
Mustelus lunulatus 1 61
Mustelus mustelus 1 62
Mustelus punctulatus 1 56
Sphyrnidae Sphyrna zygaena 3 33-47
Rajiformes
Rajidae
Leucoraja naevus 6 13-24
Leucoraja circularis 2 9-12
Dipturus oxyrinchus 1 12
Raja asterias 5 5-13
Raja clavata 2 10-12
Rajella leopardus 1 13
Rhinobatidae Platyrhinoides triseriata 2 18-21
Myliobatiformes
Dasyatidae
Dasyatis pastinaca 1 10
Pteroplatytrygon violacea 2 5-9
Myliobatidae
Myliobatis californica 1 6
Myliobatis aquila 3 6-8
Urotrygonidae Urobatis halleri 4 4-6
Torpediniformes Torpedinidae
Torpedo marmorata 7 38-57
Torpedo nobiliana 5 16-26
n = número de ejemplares por especie; SD = segmento distal.
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Diversidad estructural del segmento distal
 Además del estudio macroscópico, en 33 de las especies capturadas, incluida 
G. atlanticus, se ha realizado un análisis de la estructura del segmento distal a base 
de técnicas histomorfológicas e inmunohistoquímicas, estas últimas en aquellas 
muestras con el adecuado estado de preservación.
 En todas las especies estudiadas, el segmento distal del tracto de salida cardiaco 
está constituido por tres capas histológicas: el epicardio, la capa media y el 
endocardio. A continuación se describen dichas capas de forma comparativa. 
El epicardio
 El epicardio es la capa más externa del segmento distal. En 24 (72,7%) especies, 
el epicardio consta de una única capa de células. En tal caso, las células epicárdicas 
son cúbicas (Fig. 35a) en 11 de dichas 24 especies, lo cual supone un 33,3% del 
total. Las 11 especies son C. monstrosa, H. afﬁnis, E. spinax, C. crepidater, O. 
Figura 35. Epicardios. Secciones histológicas del segmento distal. Tricrómico de Masson-Goldner. 
35a: Sección sagital de E. spinax. Epicardio monoestratiﬁcado compuesto por células cúbicas. 
Barra: 50 µm. 
35b: Sección sagital de C. uyato. Epicardio monoestratiﬁcado compuesto por células planas. Barra: 
50 µm. 
35c: Sección sagital de M. punctulatus. Epicardio monoestratiﬁcado compuesto por células 
cilíndricas. Barra: 50 µm.
35d: Sección sagital de L. circularis. Epicardio pseudoestratiﬁcado en el cual gran parte de los 
núcleos se disponen en la parte apical de las células. Barra: 50 µm. 
35e: Sección transversal de L. naevus. Epicardio principalmente pseudoestratiﬁcado (ﬂecha) y 
focalmente estratiﬁcado, donde se superponen hasta cuatro ﬁlas de células epicárdicas (cabeza de 
ﬂecha). Barra: 50 µm.
35f: Sección transversal de P. violacea. Epicardio estratiﬁcado en el que la capa basal consta de 
células cúbicas (cabeza de ﬂecha) y la capa externa se compone de células cilíndricas (ﬂecha). 
Barra: 50 µm.
35g: Sección transversal de U. halleri. Epicardio estratiﬁcado compuesto por dos ﬁlas de células 
planas.Barra: 50 µm.
35h: Sección transversal de U. halleri. El epicardio presenta focalmente un acúmulo de células 
dispuestas en varias capas más o menos ordenadas. Barra: 50 µm.
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centrina, D. licha, G. melastomus, G. atlanticus, M. mustelus, T. marmorata y T. 
nobiliana. En otras seis especies (18,2% del total), las células del epicardio son 
planas (Fig. 35b). Esto ocurre en R. atlantica, H. raleighana, H. perlo, C. granulosus, 
C. uyato y H. griseus. En otras cinco especies (15,12% del total), concretamente en 
C. fabricii, C. cryptacanthus, S. canicula, G. galeus y M. punctulatus, las células son 
cilíndricas (Fig. 35c). En las dos especies restantes de las 24 que tienen una sola 
capa de células epicárdicas, (6,1% del total) dicho epicardio es pseudoestratiﬁcado 
(Fig. 35d). Estas especies son L. circularis y R. asterias.
 En otras tres especies, L. naevus, P. violacea y U. halleri, que suponen el 9,1% 
del total, el epicardio está constituido por más de una capa de células. En L. 
naevus el epicardio es pseudoestratiﬁcado y, focalmente, estratiﬁcado en los que se 
distinguen hasta cuatro capas celulares (Fig. 35e). En P. violacea hay dos capas de 
células epicárdicas, la capa interna se compone de células cúbicas y la externa de 
células cilíndricas (Fig. 35f ). En U. halleri también hay dos capas de células planas 
(Fig. 35g), aunque, en determinados puntos, aparecen acúmulos de tres o incluso 
más ﬁlas de células (Fig. 35h). 
 En las seis especies restantes (18,2% del total), concretamente en I. oxyrinchus, 
P. glauca, S. zygaena, R. clavata, P. triseriata y M. californica, ha sido imposible 
determinar la disposición celular del epicardio, lo cual es atribuible a fallos en la 
ﬁjación del material.
 Debajo del epicardio existe una capa ﬁbrosa, el espacio subepicárdico, similar 
a la de G. atlanticus, cuyo grosor varía notablemente entre las especies. En dicha 
capa subepicárdica predomina el colágeno tipo I (Fig. 36a) que se presenta a modo 
de ﬁbras que se juntan para formar verdaderos haces (Fig. 36b). Estos haces se 
entrecruzan formando un entramado. Entre el colágeno tipo I hay ﬁbras más ﬁnas 
de colágeno tipo III. En toda la capa ﬁbrosa subepicárdica también se presentan 
ﬁbras elásticas de forma dispersa (Fig. 36c). En 12 (36,4%) del total de 33 especies 
examinadas existen células musculares lisas (Fig. 36d), muy dispersas en la capa 
subepicárdica. Esto ocurre en C. uyato, C. fabricii, E. spinax, C. cryptacanthus, O. 
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centrina, I. oxyrinchus, G. melastomus, G. galeus, M. mustelus, P. violacea, R. asterias 
y T. nobiliana.
 En cuatro especies (12,2% del total), concretamente en C. monstrosa, G. 
atlanticus, R. atlantica y E. spinax, hay células pigmentarias (melanóforos) en la 
capa subepicárdica. En C. monstrosa, los melanóforos están por todo este espacio 
y pueden llegar hasta el ﬁnal del cono (Figs. 36e, f ). En R. atlantica y E. spinax, 
los melanóforos se encuentran en la porción más anterior del segmento distal y se 
sitúan en la zona más cercana al epicardio (Figs. 36g, h). 
La capa media
 La capa media del segmento distal del tracto de salida de las especies estudiadas 
sigue, en general, el esquema correspondiente a G. atlanticus, es decir, la media 
está constituida fundamentalmente por tres elementos histológicos, que son la 
musculatura lisa, la elastina y el colágeno. La capa media, de grosor variable en las 
distintas especies, es, en todos los casos, la capa más gruesa del segmento distal.
 En 20 (60,6%) de las 33 especies, la musculatura lisa es abundante y se dispone 
en forma de capas concéntricas en todo el grosor de la media (Fig. 37a). En las 
11 especies restantes se pueden distinguir hasta cinco patrones diferentes, cuyas 
características se exponen a continuación de forma esquemática.
1. Las células musculares más internas se orientan de forma longitudinal, 
mientras que, en la zona más externa de la media, las células se disponen 
de forma concéntrica (Figs. 37b-d). Esto ocurre en dos especies (6,1% del 
total), concretamente en P. glauca e I. oxyrinchus.
2. Las células musculares lisas no forman capas circunferenciales continuas. 
En la zona cercana a la luz las capas son discontinuas, mientras que, en 
la zona más alejada de la luz, las ﬁbras musculares se disponen agrupadas 
en paquetes discretos, concéntricos (Fig. 37e). Esta disposición sólo se ha 
presentado en una especie (3,0% del total), O. centrina.
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3. La musculatura lisa se orienta de forma longitudinal u oblicua por toda la 
media (Fig. 37f ). Este patrón se ha encontrado solamente en la especie P. 
triseriata (el 3,0% del total).
4. La musculatura lisa marcada con el anticuerpo anti-α-actina se restringe a la 
zona de transición entre la aorta ventral y el segmento distal. Esta musculatura 
lisa se concentra en la zona cercana a la luz de dicho segmento (Fig. 37g). 
Tras sobrepasar la zona de transición, en dirección proximal, no se obtiene 
marca con este anticuerpo. Sin embargo, se observa la presencia de células 
musculares lisas por toda la capa media tanto en secciones semiﬁnas como 
en las secciones histológicas teñidas con tricrómico de Masson-Goldner 
(Fig. 37h). Esto ocurre en C. monstrosa (3,0% del total). 
5. La musculatura lisa es escasa y está dispuesta de distinta forma, según las 
especies. En general, cabe distinguir dos patrones principales.
Figura 36. Espacio subepicárdico. Secciones histológicas del segmento distal.
36a: Sección sagital de M. mustelus. Picrosirio con microscopía de polarización. El espacio 
subepicárdico (ﬂecha doble) posee tejido conjuntivo laxo en el que predomina el colágeno tipo I. 
CM, capa media. Barra: 50 µm.
36b: Detalle de la ﬁgura 36a. Picrosirio con microscopía de polarización. Las ﬁbras de colágeno se 
organizan formando haces que constituyen una red tridimensional. Barra: 20 µm.
36c: Sección transversal de H. perlo. Resorcina-fucsina. Las ﬁbras elásticas se encuentran dispersas 
por todo el subepicardio (ﬂecha doble). La ﬂecha marca la posición de una arteria coronaria. CM, 
capa media. Barra: 100 µm.
36d: Sección transversal de G. melastomus inmunoteñida con anti-α-actina y contrastada con 
hematoxilina. Las ﬂechas señalan células musculares lisas presentes en el subepicardio (ﬂecha 
doble). CM, capa media. Barra: 50 µm.
36e: Sección sagital de C. monstrosa. Tricrómico de Masson-Goldner. Los melanóforos se presentan 
por todo el espesor del subepicardio del segmento distal (ﬂecha doble) e incluso, proximalmente, 
llegan hasta el cono (ﬂecha). La zona que aparece en el recuadro se muestra ampliada en la ﬁgura 
36f. CM, capa media; CP, cavidad pericárdica; M, miocardio. Barra: 200 µm. 
 36f: Detalle de los melanóforos de la zona delimitada por el recuadro de la ﬁgura 36e. La ﬂecha 
señala una arteria coronaria. Barra: 20 µm.
36g: Sección sagital de E. spinax. Tricrómico de Masson-Goldner. Los melanóforos se distribuyen 
por el subepicardio (ﬂecha doble) de la región comprendida entre el extremo anterior y la zona 
media del segmento distal (ﬂecha). La ﬂecha hueca marca el límite anterior de la cavidad pericárdica 
(CP). La zona que aparece en el recuadro se muestra ampliada en la ﬁgura 36h. CM, capa media. 
Barra: 200 µm.
36h: Ampliación de la zona delimitada por el recuadro de la ﬁgura 36g. Las células pigmentarias 
se concentran bajo el epicardio. Barra: 20 µm.
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Figura 37. Musculatura lisa. Secciones histológicas del segmento distal.
37a: Sección transversal de M. mustelus. Tricrómico de Masson-Goldner. La musculatura lisa 
forma capas concéntricas por toda la capa media. Barra: 200 µm.
37b: Sección transversal de P. glauca. Tricrómico de Masson-Goldner. La musculatura lisa se encuentra 
por toda la capa media del segmento distal (ﬂecha doble), aunque con diferente orientación en el 
espesor de la pared. Las ﬂechas señalan arterias coronarias. La zona que aparece en el recuadro con 
línea discontinua se muestra ampliada en la ﬁgura 37c. La zona que aparece en el recuadro con 
puntos se amplía en la ﬁgura 37d. CP, cavidad pericárdica; Va, valva. Barra: 500 µm.
37c: Ampliación de la zona delimitada por el recuadro con línea discontinua de la ﬁgura 37b. 
Las células musculares lisas cercanas a la luz se orientan de forma longitudinal. La ﬂecha marca la 
capas más profundas de la pared alcanzadas por estas células. Barra: 100 µm.
37d: Ampliación de la zona delimitada por el recuadro con puntos de la ﬁgura 37b. La musculatura 
lisa alejada de la luz se orienta circunferencialmente. Barra: 100 µm.
37e: Sección transversal de O. centrina inmunoteñida con anti-α-actina y contrastada con 
hematoxilina. La musculatura lisa forma capas circunferenciales discontinuas en la región próxima 
a la luz y paquetes musculares discretos en las zonas internas de la pared. La ﬂecha doble marca la 
capa media del segmento distal. La ﬂecha señala una arteria coronaria. Barra: 500 µm.
37f: Sección sagital de P. triseriata. La musculatura lisa se orienta de forma longitudinal u oblicua. 
La ﬂecha doble marca el grosor de la capa media. La ﬂecha señala una arteria coronaria. Va, valva. 
Barra: 500 µm.
37g: Sección transversal de C. monstrosa inmunoteñida con anti-α-actina y contrastada con 
hematoxilina. En la zona de transición entre al aorta ventral y el segmento distal, la musculatura 
lisa se sitúa en la zona más cercana a la luz. La ﬂecha doble marca el grosor de la capa media. Las 
ﬂechas señalan arterias coronarias. Barra: 100 µm.
37h: Sección semiﬁna transversal de C. monstrosa. Azul de toluidina. En la región proximal del 
segmento distal existen células musculares lisas (cabezas de ﬂecha) distribuidas por toda la capa 
media. La ﬂecha señala el endocardio. Barra: 20 µm.
37i: Sección sagital de R. asterias doblemente inmunoteñida con los anticuerpos anti-α-actina 
y CH1. Microscopía confocal. α-actina, verde; CH1, rojo; DAPI, azul. En la capa media del 
segmento distal (SD) no existe inmunoreactividad frente al anti-α-actina. En la zona de transición 
entre la aorta ventral (Ao) y el segmento distal existen dos crestas de forma alargada que se proyectan 
hacia la luz (ﬂechas) y son α-actina positivas. La cabeza de ﬂecha marca el límite anterior de la 
cavidad pericárdica. C, cono; M, miocardio. Barra: 500 µm.
37j: Sección sagital de T. marmorata doblemente inmunoteñida con los anticuerpos anti-α-actina 
y CH1. Microscopía confocal. α-actina, verde; CH1, rojo; DAPI, azul. En la zona anterior del 
segmento distal (SD), la musculatura lisa se dispone por el espesor de la capa media. En la mitad 
proximal del segmento distal, la cantidad de células musculares lisas es notablemente menor y 
aparecen dispersas por la pared. La cabeza de ﬂecha marca el límite anterior de la cavidad pericárdica. 
Ao, aorta ventral; C, cono; M, miocardio. Barra: 500 µm.
37k: Sección sagital de C. fabricii inmunoteñida con anti-α-actina y contrastada con hematoxilina. 
La musculatura lisa se encuentra dispersa por la capa media del segmento distal. CP, cavidad 
pericárdica; M, miocardio. Barra: 500 µm.
37l: Sección transversal de P. violacea inmunoteñida con anti-α-actina y contrastada con 
hematoxilina. En la capa media del segmento distal (ﬂecha doble) no existen células inmunorreactivas 
frente al anti-α-actina. La ﬂecha señala una arteria coronaria. Barra: 200 µm.
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5.1. La mayor parte de la musculatura se encuentra en la zona de transición 
entre el segmento distal y la aorta ventral. Esto ocurre en cinco de las 
especies estudiadas (15,2% del total), tres de ellas, L. circularis, R. clavata, 
R. asterias, pertenecientes a los rajiformes, otras dos, T. marmorata y T. 
nobiliana, a los torpediniformes.
5.1.1. En los tres rajifomes (9,1% del total), la musculatura lisa se restringe 
a la zona de transición entre la aorta ventral y el segmento distal. 
Tras sobrepasar esta zona en dirección proximal, el anticuerpo anti-
α-actina no marca musculatura lisa en la capa media (Fig. 37i), a 
excepción de L. circularis en la que hay células musculares lisas en los 
senos de las válvulas de la hilera distal.
5.1.2. En los dos torpediniformes (6,1% del total), la musculatura lisa 
de la media se organiza de la misma forma que la de la aorta ventral, 
es decir, las células musculares lisas se encuentran en la zona más 
cercana a la luz a modo de capas concéntricas (Fig. 37j). En la zona 
proximal del segmento distal hay algunas células musculares lisas. 
Estas células se encuentran dispersas por la pared de la media y se 
orientan longitudinal y circunferencialmente. 
5.2. La escasa musculatura lisa se encuentra dispersa por toda la media (Fig. 
37k). Esto ocurre en C. fabricii (3,0% del total).
 En dos de las especies estudiadas, P. violacea y U. halleri, es decir, en el 6,1% 
del total, en la media no aparece reactividad frente al anticuerpo anti-α-actina, 
incluso en la zona de transición entre la aorta ventral y el segmento distal del tracto 
de salida (Fig. 37l). 
 En 26 (78,8%) de las 33 especies la pared luminal es lisa. Las siete (21,2%) 
especies restantes tienen el lumen parcialmente ocupado por crestas parietales 
longitudinales o trabeculadas: L. circularis, L. naevus, R. asterias, R. clavata, M. 
californica, P. violacea y U. halleri. De forma más detallada cabe decir lo siguiente:
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1. Las dos especies del género Leucoraja poseen unas crestas trabeculadas. Las 
trabéculas están formadas por paquetes de musculatura lisa orientados de 
forma longitudinal (Fig. 38a).
2. En dos de las especies del género Raja únicamente aparecen dos crestas 
alargadas o en forma de dedo en la zona de transición entre la aorta y el 
segmento distal (Figs. 37g, 38b). La musculatura lisa se sitúa por toda la 
superﬁcie de la cresta. 
3. En las tres especies de miliobatiformes, hay crestas longitudinales de 
musculatura lisa. En P. violacea y U. halleri se encuentran en la zona entre 
la aorta y el segmento distal. Las crestas de P. violacea son aplanadas (Fig. 
38c), mientras que U. halleri tiene crestas tanto aplanadas como en forma 
de dedo (Fig. 38d). En ambas especies la musculatura lisa de las crestas se 
orienta concéntricamente. En la especie M. californica las crestas son de 
mayor tamaño que en las otras dos especies, están ramiﬁcadas y llegan hasta 
los senos de las válvulas de la hilera distal (Fig. 38e). En todas las especies 
de miliobatiformes las crestas se extienden distalmente y recorren incluso la 
aorta ventral. 
 En las crestas que se proyectan hacia la luz del segmento distal, las células 
musculares lisas se encuentran rodeadas por algunas ﬁbras elásticas (Figs. 38f, g) y 
de colágeno de los tipos I y III (Fig. 38h). Sin embargo, la mayoría de la elastina y 
del colágeno se acumulan en la base de dichas crestas (Figs. 38g, h).
 La elastina es muy abundante en todas las especies estudiadas. En 15 (45,5%) de 
las 33 especies, las ﬁbras elásticas de la media se sitúan entre las capas de musculatura 
lisa y se orientan a modo de láminas concéntricas más o menos ordenadas (Fig. 
39a). Las 18 (54,5%) especies restantes siguen los seis patrones diferentes que se 
explican a continuación: 
1. Las ﬁbras elásticas se orientan tanto de forma concéntrica como longitudinal 
a lo largo de toda la capa media (Fig. 39b). Este patrón se da en siete 
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(21,2%) especies, concretamente en H. perlo, H. griseus, D. licha, L. naevus, 
L. circularis, R. asterias y U. halleri. 
2. La elastina se dispone de forma longitudinal en la zona más cercana a la 
luz y de forma circunferencial en la zona más alejada de ella (Fig. 39c). 
Esto ocurre en las seis (18,2%) especies siguientes: P. glauca, P. triseriata, H. 
afﬁnis, T. nobiliana y T. marmorata.
3. La elastina se organiza en forma de red (Fig. 39d). Este patrón se observa en 
tres (9,1%) especies que son C. cryptacanthus, C. crepidater y S. zygaena. 
4. Las ﬁbras elásticas se orientan tanto longitudinal como circunferencialmente 
en la zona más cercana a la luz (Figs. 39e, f ) y, por encima de esta zona, se 
alternan capas de ﬁbras elásticas longitudinales y concéntricas (Figs. 39e, g). 
Este patrón aparece en la especie I. oxyrinchus, lo cual representa el 3,0% del 
total de 33 especies.
Figura 38. Crestas luminales. Secciones histológicas del segmento distal.
38a: Sección transversal de L. naevus inmunoteñida con anti-α-actina y contrastada con 
hematoxilina. La musculatura lisa de las crestas se encuentra en la zona más cercana a la luz 
formando paquetes. Barra: 200 µm.
38b: Sección frontal de R. clavata inmunoteñida con anti-α-actina y contrastada con hematoxilina. 
En las especies del género Raja hay dos crestas alargadas en la zona de transición entre la aorta y el 
segmento distal. Estas crestas están compuestas principalmente por musculatura lisa. Barra: 200 µm.
38c: Sección transversal de P. violacea inmunoteñida con anti-α-actina y contrastada con 
hematoxilina. Las crestas de esta especie son aplanadas. Estas crestas constan de células musculares 
lisas orientadas circunferencialmente. Barra: 200 µm.
38d: Sección transversal de U. halleri. Tricrómico de Masson-Goldner. En esta especie hay tanto 
crestas aplanadas como en forma de dedo. Estas crestas están compuestas por células musculares 
lisas orientadas circunferencialmente. Barra: 200 µm.
38e: Sección sagital de M. californica. Tricrómico de Masson-Goldner. Las crestas tienen forma 
de dedo e incluso se llegan a ramiﬁcar. Estas crestas se componen de células musculares lisas 
orientadas circunferencialmente. Barra: 200 µm.
38f: Sección transversal de P. violacea. Resorcina-fucsina. En las crestas, aplanadas, las escasas 
ﬁbras elásticas existentes se disponen entre los paquetes musculares (recuadro). Barra: 200 µm, 
50 µm (recuadro).
38g: Sección sagital de M. californica. Resorcina-fucsina. Los paquetes musculares localizados en 
la base de las crestas aparecen rodeados por algunas ﬁbras elásticas. Barra: 200 µm. 
38h: Sección frontal de R. clavata. Picrosirio con microscopía de polarización. El colágeno 
predominante es el de tipo I, que se localiza en la zona periférica de la cresta y rodeando los paquetes 
de musculatura lisa. El colágeno tipo III se dispone en la zona interna de la cresta. Barra: 200 µm.
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5. Las ﬁbras elásticas se encuentran a modo de láminas que se orientan 
circunferencialmente en las zonas más cercana y más alejada de la luz (Figs. 
39h, i), mientras que en la zona central de la media, las ﬁbras elásticas se 
encuentran orientadas de forma longitudinal (Fig. 39h). Esta disposición 
sólo se ha presentado en una (3,0%) especie: M. californica.
6. Las ﬁbras elásticas rodean paquetes de musculatura lisa que están dispersos 
por la capa media (Fig. 39j). Este patrón se ha encontrado en la especie O. 
centrina (3,0%).
 Además de la musculatura lisa y de las ﬁbras elásticas, en la media hay ﬁbras de 
colágeno tipo I y, en menor cantidad, ﬁbras de colágeno tipo III. Desde el punto 
de vista arquitectónico, se distinguen dos patrones de organización principales. 
Figura 39. Fibras elásticas. Secciones histológicas del segmento distal. Resorcina-fucsina. 
39a: Sección transversal de M. punctulatus. Las ﬁbras elásticas conforman láminas concéntricas. 
Barra: 100 µm.
39b: Sección sagital de L. circularis. La elastina está orientada tanto concéntrica como 
longitudinalmente en todo el espesor de la capa media. Barra: 200 µm.
39c: Sección sagital de T. marmorata. Las ﬁbras elásticas se disponen longitudinalmente en la zona 
cercana a la luz y circunferencialmente en la zona más alejada. Barra: 100 µm.
39d: Sección sagital de S. zygaena. La elastina forma una red por toda la capa media. Barra: 
200 µm.
39e: Sección sagital del segmento distal de I. oxyrinchus. En esta especie se aprecian ﬁbras elásticas 
tanto longitudinales como circunferenciales. La zona que aparece en el recuadro con línea continua 
se muestra ampliada en la ﬁgura 39f. La zona que aparece en el recuadro con línea discontinua se 
amplía en la ﬁgura 39g. Barra: 500 µm.
39f: Ampliación de la zona delimitada por el recuadro con línea continua de la ﬁgura 39e. En 
la zona más cercana a la luz las ﬁbras se orientan tanto longitudinal como circunferencialmente. 
Barra: 100 µm.
39g: Ampliación de la zona delimitada por el recuadro con línea discontinua de la ﬁgura 39e. En 
la zona más alejada de la luz, se alternan capas de ﬁbras elásticas longitudinales y circunferenciales. 
Barra: 100 µm.
39h: Sección sagital de M. californica. Las ﬁbras elásticas se disponen circunferencialmente en 
las zonas más cercana y más lejana con respecto a la luz; entre ambas, dichas ﬁbras se encuentran 
orientadas de forma longitudinal. La zona que aparece en el recuadro se muestra ampliada en la 
ﬁgura 39i. Barra: 200 µm.
39i: Ampliación de la zona delimitada por el recuadro con línea continua de la ﬁgura 39h. En la 
parte superior e inferior de la imagen se aprecia, respectivamente, la orientación longitudinal y 
circunferencial de las ﬁbras elásticas. Barra: 50 µm.
39j: Sección transversal de O. centrina. Las ﬁbras elásticas se encuentran rodeando los paquetes de 
musculatura lisa. Barra: 200 µm.
Resultados
147
Tracto de salida cardiaco de Condrictios
148
El primero se corresponde con el de G. atlanticus y se presenta en un total de 13 
(39,4%) de las 33 especies estudiadas. Este patrón se caracteriza porque el colágeno 
se dispone circunferencialmente formando capas concéntricas (Fig. 40a). Esta 
organización se da en las especies de las familias Centrophoridae, Scyliorhinidae 
y Triakidae y también en C. cryptacanthus, R. atlantica, L. naevus y M. californica. 
El segundo patrón de organización consiste en una red de colágeno (Fig. 40b). 
Este patrón se presenta en 18 (54,5%) especies, concretamente en las presentes 
especies de los órdenes Chimaeriformes, excepto R. atlantica, Hexanchiformes, 
Torpediniformes y Myliobatiformes, exceptuando M. californica, en las de 
las familias Etmopteridae y Rajidae, excepto en L. naevus, y en C. crepidater, I. 
oxyrinchus, P. glauca y S. zygaena. Las dos especies estudiadas restantes no siguen 
ninguno de estos dos patrones. En P. triseriata (3,0% del total), el colágeno más 
cercano a la luz se encuentra formando capas concéntricas y el más alejado se 
presenta en forma de red (Fig. 40c). En O. centrina (3,0% del total), las ﬁbras de 
colágeno se encuentran rodeando las células musculares lisas (Fig. 40d). 
 En 22 (66,7%) especies, la musculatura lisa se imbrica con el miocardio del 
cono. En tal caso, el miocardio conal distal recubre, en mayor o menor extensión 
longitudinal, la musculatura lisa proximal del segmento distal del tracto de salida 
cardiaco. Las células musculares lisas alcanzan el fondo de los senos de la hilera 
distal de válvulas conales en 13 (39,4%) de las de 33 especies, concretamente en C. 
monstrosa, C. cryptacanthus, C. crepidater, P. glauca, G. atlanticus, G. melastomus, S. 
zygaena, C. fabricii, H. perlo, L. naevus, L. circularis, P. triseriata y M. californica. 
En otras ocho (24,2%) especies, la musculatura lisa sobrepasa los senos de la hilera 
distal, dichas especies son O. centrina, E. spinax, D. licha, R. atlantica, S. canicula, 
G. galeus, M. mustelus y M. punctulatus). En la especie (3,0%) restante, C. uyato, la 
musculatura lisa llega al fondo de los senos de las válvulas de la hilera distal por su 
zona dorsal, mientras que ventralmente la musculatura sobrepasa este límite.
 En nueve (27,3%) especies, el resultado de las técnicas inmunohistoquímicas 
con los marcadores disponibles no ha permitido asegurar que exista una imbricación 
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entre la musculatura lisa y el miocardio conal. Dichas especies son H. griseus, C. 
granulosus, I. oxyrinchus, R. asterias, R. clavata, P. violacea, U. halleri, T. marmorata 
y T. nobiliana. En el resto de las especies de condrictios estudiadas y también en 
el pez cebra, la presencia de ﬁbras elásticas coincide, al menos en un tramo, con 
la de células que poseen un claro fenotipo de musculatura lisa. Por ello, en las 
nueve especies citadas, el resultado obtenido a base de la aplicación de tinciones 
histoquímicas para las ﬁbras elásticas hace sospechar que pudiera haber células 
musculares lisas intercaladas entre dichas ﬁbras.
Figura 40. Fibras de colágeno. Secciones histológicas del segmento distal. Picrosirio con 
microscopía de polarización. 
40a: Sección transversal de G. galeus. Las ﬁbras de colágeno forman capas concéntricas. Barra: 
200 µm.
40b: Sección sagital de S. zygaena. El colágeno se dispone a modo de red por toda la capa media. 
Barra: 200 µm.
40c: Sección sagital de P. triseriata. En esta especie las ﬁbras de colágeno constituyen una red en 
la zona más alejada de la luz. En la zona próxima a la luz, el colágeno forma capas concéntricas. 
Barra: 200 µm. 
40d: Sección transversal de O. centrina. El colágeno rodea a las células musculares lisas. Barra: 
200 µm.
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 Sólo en dos (6,1%) especies, H. afﬁnis y H. raleighana, el material no permitió 
su estudio para llegar a un resultado concluyente sobre esta cuestión.
El endocardio
 En todas las especies estudiadas, bajo la capa media hay un endocardio de 
células planas. 
Resultados de la incubación con DAF-2DA
 La incubación con DAF-2DA se llevó a cabo en un ejemplar de L. naevus, en otro 
de E. spinax y en un tercero de C. monstrosa. Al igual que en G. atlanticus, se apreció 
ﬂuorescencia en la aorta ventral y en el segmento distal del tracto de salida cardiaco.
Figura 41. Secciones histológicas del tracto de salida cardiaco. Microscopía confocal. 
41a: Sección sagital un ejemplar de L. naevus incubado con DAF-2DA e inmunoteñido con 
el anticuerpo anti-α-actina-Cy3. DAF-2DA, verde; α-actina, rojo; DAPI, azul. La ﬂuorescencia 
debida al DAF-2DA se presenta como láminas concéntricas distribuidas por todo el espesor de la 
capa media del segmento distal (SD). Las células musculares lisas no sobrepasan la hilera valvular 
distal (asterisco). CP, cavidad pericárdica; M, miocardio. Barra: 500 µm.
41b: Sección sagital de un ejemplar de L. naevus incubado con DAF-2DA e inmunoteñido con el 
anticuerpo anti-α-actina-Cy3. DAF-2DA, verde; α-actina, rojo; DAPI, azul. Las capas de células 
musculares lisas se alternan con las láminas marcadas con DAF-2DA. Barra: 100 µm.
41c: Sección sagital de un ejemplar de E. spinax incubado con DAF-2DA e inmunoteñido con 
el anticuerpo anti-α-actina-Cy3. DAF-2DA, verde; α-actina, rojo; DAPI, azul. El DAF-2DA 
produce reactividad intensa en la media de la aorta ventral (Ao) y moderada en la capa media del 
segmento distal (SD). Las cabezas de ﬂecha marcan el límite anterior de la cavidad pericárdica. 
La zona que aparece en el recuadro se muestra ampliada en la ﬁgura 41d. C, cono; CP, cavidad 
pericárdica; M, miocardio. Barra: 500 µm.
41d: Ampliación de la zona delimitada por el recuadro de la ﬁgura 41c. DAF-2DA, verde; α-
actina, rojo; DAPI, azul. La señal del DAF-2DA sobrepasa la hilera valvular distal. La musculatura 
lisa llega hasta el fondo de los senos de la hilera distal. La cabeza de ﬂecha marca el límite anterior 
de la cavidad pericárdica. C, cono; CP, cavidad pericárdica; M, miocardio; SD, segmento distal. 
Barra: 500 µm.
41e: Sección sagital de un ejemplar de E. spinax incubado con DAF-2DA e inmunoteñido con 
el anticuerpo anti-α-actina-Cy3. DAF-2DA, verde; α-actina, rojo; DAPI, azul. La reactividad 
frente al DAF-2DA se maniﬁesta en forma de una red en la cual se encuentran inmersas las células 
musculares lisas. Barra: 100 µm.
41f: Sección sagital de un ejemplar de C. monstrosa incubado con DAF-2DA. La señal del DAF-
2DA sobrepasa el segmento distal y va perdiendo intensidad en sentido proximal. C, cono; CP, 
cavidad pericárdica; M, miocardio; SD, segmento distal. Barra: 500 µm.
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 En L. naevus, la ﬂuorescencia debida al DAF-2DA se maniﬁesta a modo de 
láminas concéntricas por toda la media del segmento distal (Fig. 41a). A base de 
inmunoﬂuorescencia con anti-α-actina-Cy3 para marcar la musculatura lisa y la 
posterior utilización de microscopía confocal se ha constatado que dicha musculatura 
no colocaliza con la marca del DAF-2DA (Fig. 41b). Las células musculares lisas 
se sitúan entre las láminas DAF-2DA-positivas. En la frontera entre el segmento 
distal y el cono se aprecia una zona de solapamiento entre la región reactiva al 
DAF-2DA y el miocardio conal (Fig. 41a). La señal del DAF-2DA sobrepasa la de 
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la musculatura lisa en dirección proximal: la musculatura lisa llega hasta el fondo 
de los senos de la hilera valvular distal, mientras que la ﬂuorescencia del DAF-2DA 
alcanza el fondo de los senos de la cuarta y última hilera de válvulas conales en 
sentido proximal.
 En el ejemplar de E. spinax, la reactividad frente al DAF-2DA se maniﬁesta en 
forma reticular (Figs. 41c-e). Las células musculares lisas se encuentran inmersas en 
dicha red DAF-2DA-positiva (Fig. 41e). La musculatura lisa llega hasta el fondo de 
los senos de la hilera valvular distal, mientras que la señal del DAF-2DA sobrepasa 
dicha hilera distal (Figs. 41c, d), alcanzando, en sentido proximal, el fondo de los 
senos de la tercera de las cuatro hileras de válvulas conales que hay en la especie en 
cuestión.
 En C. monstrosa, la ﬂuorescencia debida al DAF-2DA se presenta a modo de 
láminas dispuestas de forma concéntrica por toda la pared del segmento distal 
(Fig. 41f ). En esta especie, el marcaje con el anticuerpo anti-α-actina-Cy3 ha dado 
un resultado negativo. Sin embargo, mediante secciones histológicas teñidas con 
tricrómico de Masson-Goldner y secciones semiﬁnas, se ha podido constatar la 
existencia de escasas células musculares lisas, distribuidas en la pared del segmento 





 Según consta en la bibliografía, los condrictios (p.ej., Gegenbauer, 1866, 1891, 
1901; Kisch, 1930; Parsons, 1930; Satchell y Jones, 1967; Santer, 1985; Zummo y 
Farina, 1989; Sans-Coma et al., 1995), los celacantiformes (Anthony et al., 1965; 
Millot et al., 1978), los dipnoos (Lankester, 1879; Boas, 1880a; Robertson, 1913), 
los polipteriformes (Boas, 1880a; Parsons, 1930), los acipenseriformes (Parsons, 
1930; Icardo et al., 2002a, b) y los lepisosteiformes (Müller, 1844; Stöhr, 1877; 
Boas, 1880a; Gegenbauer, 1891, 1901; Parsons, 1930) poseen el tracto de salida 
cardiaco formado por un cono arterioso de naturaleza miocárdica. Asimismo, 
consta que, en los teleósteos, el tracto de salida consiste en un bulbo arterioso, 
un componente no miocárdico que se desarrolla enormemente en concomitancia 
con una notable reducción e incluso ausencia del cono arterioso, como sucede en 
muchas especies de este grupo (Smith, 1918; Santer, 1985; Satchell, 1991; Farrell 
y Jones, 1992). No obstante, en otros actinopterigios que ocupan posiciones 
ﬁlogenéticas relativamente basales, como los amiiformes, y en algunos teleósteos del 
grupo de los elopiformes, en el tracto de salida coexisten un cono miocárdico y un 
bulbo no miocárdico (Stannius, 1846; Boas, 1880b; Senior, 1907a, b, c; Parsons, 
1930; Satchell, 1991). A raíz de todas estas descripciones, se ha admitido durante 
años que, en los actinopterigios, el cono arterioso ha debido sufrir una progresiva 
reducción hasta quedar vestigial e incluso desaparecer en la mayoría de los grupos 
de teleósteos (Smith, 1918). Del mismo modo, durante décadas, se ha asumido 
que la parte anterior del corazón primitivo de los vertebrados gnatostomados es el 
denominado cono arterioso que, al igual que el resto de las cámaras cardiacas, es de 
naturaleza miocárdica (Gegenbauer, 1866, 1891, 1901; Stöhr, 1877; Kisch, 1930; 
Parsons, 1930; Santer, 1985; Zummo y Farina, 1989).
 En los últimos años son muy numerosas las investigaciones realizadas sobre la 
estructura, la morfogénesis y diversos factores implicados en el desarrollo del tracto 
de salida cardiaco, la mayoría de ellas centradas en aves y mamíferos. Los resultados 
de estos trabajos y las discordancias entre las descripciones clásicas mencionadas 
anteriormente han contribuido a que, en tiempos recientes, se hayan abordado 
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nuevos estudios sobre la naturaleza y el origen del polo arterioso del corazón en los 
vertebrados gnatostomados que se designan comúnmente como peces.
 En este ámbito, cabe destacar el trabajo de Schib et al. (2002) quienes pusieron 
en evidencia por primera vez la existencia del cono arterioso en un teleósteo, 
concretamente en la dorada, rebatiendo así la idea clásica de que el cono ha llegado 
a desaparecer en este grupo de actinopterigios. Más adelante, Icardo (2006) estudió 
una serie más amplia de especies de teleósteos y en todas ellas identiﬁcó el cono 
arterioso. En investigaciones recientes, se ha puesto de maniﬁesto la coexistencia de 
un cono arterioso y un bulbo arterioso en los amiiformes (Grimes et al., 2010), los 
polipteriformes (Grimes et al., 2010; Sans-Coma et al., 2013) y los lepisosteiformes 
(Grimes et al., 2010).
 Por su parte, Icardo et al. (2002b) comprobaron que, en el esturión, una especie 
perteneciente a los acipenseriformes, que es un grupo de posición ﬁlogenéticamente 
basal entre los actinopterigios, el cono arterioso y la aorta ventral están conectados por 
un segmento tubular no miocárdico, intrapericárdico, que muestra una estructura 
arterial, pero que se diferencia histológicamente de la aorta ventral. Además, este 
segmento está cubierto por epicardio y atravesado por arterias coronarias. Guerrero 
et al. (2004) estudiaron la formación de este segmento en embriones y alevines de 
esturión, concluyendo que es homólogo al bulbo arterioso de los teleósteos.
 En conclusión, por cuanto se reﬁere a los actinopterigios, los estudios realizados 
en la última década han supuesto cambios importantes en la concepción de cómo 
está estructurado su tracto de salida cardiaco. Además, los hallazgos han suscitado 
nuevos interrogantes, como el planteado por Guerrero et al. (2004) acerca de la 
posible existencia de un bulbo arterioso en los elasmobranquios.
 En el presente trabajo se ha estudiado el tracto de salida cardiaco de una amplia 
serie de especies de peces cartilaginosos. Los resultados obtenidos demuestran 
que el tracto de salida de los condrictios no consiste exclusivamente en un cono 
arterioso que conecta el ventrículo con la aorta ventral (Gegenbauer, 1866, 1891, 
1901; Stöhr, 1877; Kisch, 1930; Parsons, 1930; Santer, 1985; Sans-Coma et al., 
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1995), como se ha estado asumiendo hasta la actualidad. En realidad, el tracto 
de salida del corazón de los elasmobranquios y los holocéfalos es similar al del 
esturión; también incluye un segmento tubular no miocárdico, hasta ahora 
denominado en el texto el segmento distal, que se localiza entre el cono arterioso 
y la aorta ventral. Este hallazgo por sí mismo ya sugiere que el segmento distal de 
los condrictios y el bulbo arterioso del esturión son homólogos. Además, una serie 
de observaciones embriológicas proporcionan un apoyo adicional a esta hipótesis. 
En la especie elegida inicialmente como modelo para los estudios anatómico-
morfológicos y embriológicos, el galeomorfo G. atlanticus, se ha comprobado que 
embriones incubados con el compuesto 4,5 diaminoﬂuoresceína-2 diacetato (DAF-
2DA) muestran ﬂuorescencia en el segmento distal en desarrollo (Durán et al., 
2008), al igual que sucede con el bulbo arterioso del pez cebra, el cual es positivo 
frente al mismo compuesto desde las 48 horas post-fertilización (hpf ) hasta el 
ﬁnal del desarrollo cardiaco (Grimes et al., 2006). El DAF-2DA es un indicador 
ﬂuorescente del óxido nítrico que se ha propuesto como marcador temprano de la 
musculatura lisa (Grimes et al., 2006). Cabe concluir, pues, a partir de los resultados 
embriológicos, que G. atlanticus posee, en el polo arterioso del corazón, un bulbo 
que es homólogo al bulbo arterioso de los teleósteos.
Aspectos morfológicos del tracto de salida en G. atlanticus
 En los ejemplares adultos de G. atlanticus se ha constatado que el tracto de 
salida cardiaco presenta dos segmentos, proximal y distal. El segmento proximal es 
el cono arterioso, cuya pared está compuesta de miocardio y provista internamente 
de válvulas. El segmento distal, que conecta el cono con la aorta ventral, carece 
de miocardio y constituye el bulbo arterioso. Desde el punto de vista histológico, 
el bulbo se asemeja a la aorta ventral, aunque hay una serie de diferencias entre 
ambos. La pared del bulbo es más gruesa que la de la aorta ventral, está recorrida 
por troncos coronarios y tapizada por epicardio. La disposición de los elementos 
histológicos es asimismo diferente, de manera que no existe una discontinuidad 
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estructural patente entre el bulbo arterioso y la aorta ventral, sino más bien una 
transición histológica gradual entre ellos (Durán et al., 2008). Por lo tanto, el 
bulbo arterioso no constituye una extensión posterior e intrapericárdica de la aorta 
ventral, como ha sido considerado por otros autores en el pasado (Boas, 1901). 
 Como es sabido, en los condrictios el cono arterioso está provisto internamente 
de válvulas, que se disponen formando hileras transversales. En G. atlanticus 
existen dos hileras, una distal y la otra proximal. La distal consta de tres válvulas, 
de posición dorsal, dextro-ventral y sinistro-ventral, respectivamente. La hilera 
proximal también tiene tres válvulas, aunque en algunos individuos aparece una 
cuarta válvula, de posición dextro-dorsal y de menor tamaño que las restantes. 
En Pristiurus melastomus (=Galeus melastomus) y S. canicula, pertenecientes a la 
familia Scyliorhidae al igual que G. atlanticus, el cono arterioso también posee dos 
hileras valvulares. La distal consta de tres válvulas en ambas especies y la proximal, 
en cambio, presenta tres válvulas en G. melastomus (Parsons, 1930) y cuatro en 
S. canicula (Sans-Coma et al., 1995). En esta última especie, la cuarta válvula es 
más pequeña que las restantes y siempre se intercala entre la válvula izquierda y la 
derecha. En G. atlanticus las válvulas de la hilera distal son de mayor tamaño que 
las de la hilera proximal. Esta circunstancia se ha descrito en la mayor parte de los 
elasmobranquios (p.ej., O’Donoghue y Abbott, 1928; Sans-Coma et al., 1995), 
con la excepción de P. japonicus y D. sinensis, en los que las válvulas de mayor 
tamaño son las de la hilera proximal (Garman, 1913).
 Tal y como indican Sans-Coma et al. (1995), cada válvula consta de una valva 
y un seno, siendo la valva el componente móvil. Histológicamente, las valvas de G. 
atlanticus son similares a las de S. canicula. En ambos casos, presentan tres capas, 
la ﬁbrosa externa, la esponjosa y la ﬁbrosa interna. En las valvas de la hilera distal 
de ambas especies, el componente mayoritario de las capas ﬁbrosas es el colágeno, 
que está acompañado de ﬁbras elásticas, ambos orientados concéntricamente. En 
el presente estudio, se ha constatado que, en G. atlanticus, ambas ﬁbrosas poseen, 
además, ácido hialurónico, condroitín sulfato y dermatán sulfato. En dicha especie, 
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la estructura de la esponjosa es semejante a la de S. canicula. En la pintarroja, las 
valvas de la hilera proximal no diﬁeren estructuralmente de las de la hilera distal 
(Sans-Coma et al., 1995). Por su parte, en G. atlanticus se ha apreciado una menor 
cantidad de colágeno y de elastina en las válvulas de la hilera proximal que la 
existente en la hilera distal. 
 En la pintarroja, la pared de los senos proximales está formada por tejido conal. 
En cambio, la de los senos de las válvulas distales en su porción anterior es de 
naturaleza aórtica y en su porción posterior se compone de una capa de tejido 
aórtico rodeada externamente de tejido conal (Sans-Coma et al., 1995). En G. 
atlanticus se ha observado que las porciones anterior y posterior de la pared de 
los senos de las válvulas distales diﬁeren estructuralmente de modo semejante a 
lo descrito para S. canicula. En el caso concreto de G. atlanticus, se ha constatado 
aquí que la pared de la porción anterior de los senos de las válvulas distales es, en 
realidad, como la del bulbo arterioso, mientras que la de la región posterior es de 
naturaleza miocárdica.
 Sobre la anatomía de las arterias coronarias de los elasmobranquios, en 
la bibliografía se han descrito dos patrones de distribución principales. Uno 
es el patrón coronario denominado lateral, caracterizado por la existencia de 
dos troncos coronarios, izquierdo y derecho, procedentes generalmente de 
arterias hipobranquiales laterales y que se presenta en los escualiformes, en los 
hexanquiformes (De Andrés et al., 1992; Muñoz-Chápuli et al., 1994a) y en los 
escuatiniformes (De Andrés et al., 1998). El otro es el patrón denominado dorso-
ventral, deﬁnido durante años como el típico patrón de los elasmobranquios 
(Grant y Regnier, 1926; Robb, 1965), y que, según la bibliografía, es propio de los 
lamniformes y los carcarriniformes, exceptuando entre estos últimos las especies S. 
canicula y G. melastomus que muestran el patrón lateral (De Andrés et al., 1992). 
Si bien en los carcarriniformes existen dos troncos coronarios principales, dorsal 
y ventral, procedentes de sendas arterias hipobranquiales medias, en S. canicula y 
G. melastomus, en cambio, se ha referido la presencia de una arteria hipobranquial 
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medioventral que se bifurca en dos troncos coronarios lateroventrales (De Andrés 
et al., 1992; Muñoz-Chápuli et al., 1994a). En el presente trabajo, en el que se han 
identiﬁcado dos segmentos -bulbo y cono- en el tracto de salida cardiaco, se ha 
constatado que, en G. atlanticus, el patrón de distribución de las arterias coronarias 
es básicamente de tipo dorso-ventral, lo que diﬁere de lo descrito previamente para 
la familia Scyliorhinidae. En dicha especie, a partir de una arteria hipobranquial 
medioventral se origina un tronco coronario ventral que, en el curso de su trayecto 
a lo largo del bulbo arterioso, se escinde en dos ramas lateroventrales. Cabe indicar, 
además, que se ha detectado una variabilidad intraespecíﬁca en la distribución de 
las ramas principales de las arterias coronarias.
Disposición anatómica del tracto de salida cardiaco en los 
Condrictios
 Los datos que ﬁguran en la tabla 4 indican que el origen anatómico del tracto 
de salida cardiaco a partir del ventrículo varía según las especies. Estas diferencias 
no parecen estar correlacionadas con variables tales como el tamaño que alcanzan 
los adultos de cada especie o su modo de vida, incluyendo sus costumbres, los 
lugares en los que habitan y su forma de alimentarse. En cambio, sí resulta 
patente que existe un elevado grado de coincidencia en lo que se reﬁere al citado 
origen anatómico del tracto de salida, más concretamente del cono arterioso, y la 
posición taxonómico-ﬁlogenética de las especies. En este sentido y para interpretar 
correctamente los datos obtenidos, conviene compendiar los puntos de vista más 
ampliamente aceptados en la actualidad acerca de las relaciones de aﬁnidad y de 
parentesco entre los diversos grandes grupos de condrictios vivientes.
 Los datos más recientes sobre la ﬁlogenia de los Holocéfalos (Inoué et al., 
2010) indican que se trata de un grupo monoﬁlético, que, a su vez, es el grupo 
hermano de los Elasmobranquios. Según estos mismos autores, dentro de la historia 
evolutiva de los Holocéfalos, la familia Callorhinchidae ocupa una posición basal, 
constituyendo el grupo hermano de un clado conformado por las otras dos familias 
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actuales, es decir, las familias Chimaeridae y Rhinochimaeridae. En el presente 
estudio, no se ha tenido ocasión de examinar ningún callorínquido, lo cual supone 
una laguna en lo que se reﬁere al origen anatómico del tracto de salida. En los 
cuatro representantes de las otras dos familias, en concreto dos quiméridos y dos 
rinoquiméridos, el cono arterioso emerge del ventrículo en posición central, ya sea 
de forma totalmente centrada, como ocurre en C. monstrosa, ya sea de forma algo 
desplazada en dirección dorsal, como es el caso en las otras tres especies.
 Dentro de los Elasmobranquios, se ha distinguido clásicamente entre escualos 
y batoideos, siendo así que las relaciones ﬁlogenéticas entre ambos grupos han 
motivado notables controversias. Durante un tiempo se pensó que los batoideos 
derivaban de los escualos, estando estrechamente emparentados con los tiburones 
sierra (orden Pristiophoriformes) y los angelotes o tiburones ángel (orden 
Squatiniformes), con los que formaban el grupo denominado Hyponosqualea 
(véase el compendio bibliográﬁco de Douady et al., 2003). Esta hipótesis ha sido 
ampliamente refutada y, ahora, se asume que escualos y batoideos constituyen 
sendos grupos monoﬁléticos (Pavan-Kumar et al., 2014).
 Los escualos se agrupan actualmente en dos superórdenes: (1) Squalomorphii, 
que comprende los órdenes Hexanchiformes, Squaliformes, Pristiophoriformes y 
Squatiniformes, y (2) Galeomorphii, que incluye los órdenes Orectolobiformes, 
Heterodontiformes, Carcharhiniformes y Lamniformes (Vélez-Zuazo y Agnarsson, 
2011). Hay que indicar aquí que, para algunos autores, existe un tercer superorden, 
Squatinimorphii, compuesto tan sólo por el orden Squatiniformes (Douady et al., 
2003).
 En cuanto se reﬁere a los batoideos, los datos más recientes vienen a indicar 
que los órdenes Rajiformes, Myliobatiformes y Rhinobatiformes conforman una 
agrupación de estrecho parentesco, mientras que el orden Torpediniformes está 
considerablemente alejado de dicha agrupación (Rocco et al., 2007).
 Los datos incluidos en la tabla 4 son altamente sugestivos ya que vienen a 
indicar que existen claras tendencias anatómico-taxonómicas en lo que se reﬁere 
al origen del cono arterioso. En los escualomorfos, representados en el presente 
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estudio por especies pertenecientes a los órdenes Hexanchiformes y Squaliformes, 
el cono se origina a partir del ventrículo en posición dextrosa o ligeramente dextro-
dorsal. Tan sólo se han detectado dos excepciones a esta norma: C. fabricii y C. 
crepidater. En ambas especies, el cono emerge del ventrículo en posición más 
bien central, algo inclinada en sentido dorsal. A diferencia de lo que ocurre en los 
escualomorfos, en los galeomorfos, representados aquí por especies de los órdenes 
Lamniformes y Carcharhiniformes, el cono sale del ventrículo en posición central 
o, como ocurre en dos casos, ligeramente desplazado hacia la derecha. Sólo en A. 
vulpinus y en S. zygaena el cono emerge claramente de la derecha del ventrículo, 
diﬁriendo, por tanto, de lo que parece ser la regla.
 En los batoideos de los órdenes Rajiformes y Myliobatiformes, el cono arterioso 
parte del ventrículo en posición derecha, a veces inclinado ligeramente en dirección 
ventral. En T. marmorata, el cono también emerge en posición derecha, pero en T. 
nobiliana lo hace en posición totalmente central.
 En resumen, estos datos indican que, con algunas, al parecer pocas excepciones, 
los holocéfalos y los galeomorfos poseen un cono arterioso que sale del ventrículo en 
posición central, mientras que, en los escualomorfos y los batoideos, el cono emerge 
en posición derecha con respecto al ventrículo. Es evidente que esta agrupación de 
índole taxonómica poco tiene que ver con las relaciones ﬁlogenéticas establecidas a 
base de métodos morfológicos, moleculares y/o genómicos. No obstante, sí vienen 
a indicar que existe una importante tendencia estructural, quizá de índole genética, 
dentro de cada uno de los grandes taxones en cuanto se reﬁere a la arquitectura 
cardiaca, expresada en este caso a través de la relación posicional del cono arterioso 
con respecto al ventrículo.
 Otro aspecto que queda compendiado en la tabla 4 se reﬁere a la forma del 
cono arterioso en las distintas especies estudiadas. También aquí existe un fuerte 
parecido entre los holocéfalos y los galeomorfos. En todas las especies de estos 
taxones, el cono es claramente cilíndrico. En cambio, el cono de los escualomorfos 
tiene una forma mucho más variada, aunque dentro de un modelo general de tipo 
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cilíndrico. En varias especies, el cono se ensancha hacia la parte distal y, a menudo, 
se curva en dirección dorsal. En los batoideos también hay ensanchamientos distales 
en el marco de un modelo arquitectónico básicamente cilíndrico, aunque el grado 
de variación anatómica parece ser menos acusado que en los escualomorfos. Tan 
sólo T. marmorata diverge de la regla general de un cono arterioso básicamente 
cilíndrico; en dicha especie, el cono tiene forma de barril.
 El bulbo arterioso es cilíndrico en la mayor parte de las especies estudiadas. Tan 
sólo se han detectado cuatro excepciones a esta regla. En R. atlantica (holocéfalo) y 
en D. calcea y C. fabricii (ambos escualomorfos), el bulbo es troncocónico, mientras 
que, en T. marmorata, donde el cono arterioso tiene forma de barril, el bulbo es 
globoso.
Relaciones métricas de los segmentos del tracto de salida
 Con el ﬁn de tener una estima del grado de desarrollo del bulbo arterioso con 
respecto al tracto de salida cardiaco, se tomaron las medidas que dieron lugar a los 
valores que ﬁguran en la tabla 7. En ella consta el porcentaje que representa la longitud 
del bulbo de cada especie con respecto a la longitud total del tracto de salida.
 Antes de entrar a discutir los datos de la citada tabla, conviene tener en cuenta 
diversos aspectos derivados del estudio embriológico realizado en G. atlanticus, 
así como los datos métricos obtenidos en individuos juveniles y adultos de dos 
especies de escualos.
 Según han puesto de maniﬁesto los resultados embriológicos, el tracto de salida 
cardiaco primario es totalmente miocárdico. El segmento distal no miocárdico 
aparece más tarde, quedando entonces constituido el tracto de salida por el cono 
arterioso y el bulbo arterioso embrionarios. Aunque no se disponga de medidas 
demostrativas de la siguiente deducción, las presentes observaciones sí permiten 
inferir que, a lo largo del desarrollo embrionario, el bulbo arterioso experimenta un 
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crecimiento alométrico positivo con respecto al cono. De lo que no se tiene ninguna 
prueba es de cuándo queda establecida la proporción métrica bulbo-cono del adulto. 
En otras palabras, se desconoce en qué punto del crecimiento, posiblemente ya en la 
fase post-embrionaria del animal, se estabiliza tal proporción. Este punto es de vital 
importancia porque la comparación entre especies ha de basarse en el hecho de que la 
proporción bulbo-cono en cada una de ellas es prácticamente la deﬁnitiva. De no ser 
así, dicha comparación quedaría desvirtuada por el efecto de la edad del animal. Con 
el ﬁn de solventar esta cuestión en una medida suﬁcientemente aceptable, se recurrió 
al estudio de las proporciones bulbo-cono en S. canicula y D. licha, siendo así que, 
de ambas especies, se dispuso de animales jóvenes y adultos de tallas notablemente 
distintas. Como queda demostrado a través de los datos expuestos en las tablas 5 y 6, 
en ambos casos, la longitud relativa del bulbo arterioso (segmento distal del tracto de 
salida) se mantuvo dentro de un rango muy limitado de valores con independencia 
tanto de la talla del animal (edad), como de la longitud de todo el tracto de salida. 
Ello permite intuir que la proporción bulbo-cono debe quedar establecida en un 
periodo post-embrionario relativamente temprano. Esta circunstancia constituye la 
base para poder comparar los valores entre especies, aunque de algunas de ellas se 
disponga de un solo ejemplar, incluso tratándose de un ejemplar que todavía no ha 
alcanzado el estado adulto. Por tanto, se ha considerado que, para la ﬁnalidad del 
presente estudio, una sola medida de la longitud relativa del bulbo puede tomarse 
como representativa del grado de desarrollo de este componente del tracto de salida 
cardiaco en una determinada especie.
 Sobre la base de estas premisas, el análisis de los datos de la tabla 7, indican que 
los escualomorfos tienen bulbos relativamente cortos. En la muestra examinada, los 
bulbos más cortos los presentan los hexanchiformes y, dentro de los escualiformes, 
S. megalops, E. spinax y D. licha. En ninguno de estos casos la longitud del bulbo 
supone más del 10% de la longitud total del tracto de salida cardiaco. En las demás 
especies de escualiformes, la longitud relativa del bulbo oscila entre el 11% y el 
20%. Curiosamente, los holocéfalos tienen bulbos cuya longitud relativa varía entre 
un 17% y un 23%, aproximándose así a los escualomorfos, lo cual contrasta con 
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lo que ocurre con la posición de salida del cono arterioso a partir del ventrículo, 
donde los holocéfalos muestran una mayor similitud con los galeomorfos.
 Los bulbos relativamente más largos se encuentran entre los galeomorfos. Salvo 
I. oxyrinchus, cuyo bulbo supone alrededor el 20% de la longitud del tracto de 
salida, todas las demás especies examinadas poseen bulbos que superan el 30% de 
dicha longitud, llegando incluso a constituir más de la mitad del total del tracto de 
salida. Así ocurre en A. vulpinus, P. glauca, G. galeus, M. lunulatus, M. mustelus y 
M. punctulatus. A tenor de estos últimos datos cabe pensar que puede existir una 
cierta asociación entre la longitud del bulbo y el grado de actividad de las especies. 
Se sabe, por ejemplo, que A. vulpinus es una especie muy activa; los tiburones 
zorro son grandes nadadores, que realizan grandes migraciones (Riede, 2004) y que 
incluso pueden saltar fuera del agua (Compagno, 1984). Por su parte, P. glauca es 
una especie oceanodroma (Riede, 2004), capaz de recorrer largas distancias y de 
alcanzar una gran velocidad en muy poco tiempo (Compagno, 1984), en tanto que 
G. galeus, que puede moverse a gran velocidad, migra hacia los polos en verano, 
hacia la región ecuatorial en invierno o hacia aguas profundas cuando se encuentra 
en alta mar (Compagno, 1984). Sobre la actividad de las especies del género 
Mustelus se sabe menos, pero también se trata de escualos buenos nadadores. No 
obstante, no parece que esta concordancia entre un gran desarrollo del bulbo y la 
actividad de las especies constituya una verdadera regla. S. zygaena, por ejemplo, 
es una especie migradora, pero su bulbo no alcanza el 50% de la longitud total del 
tracto de salida. En este mismo sentido, el caso más contradictorio de esta supuesta 
regla lo esceniﬁca I. oxyrinchus, que es una especie extremadamente activa; es una 
de las más rápidas entre los escualos, con capacidad de saltar fuera del agua (Last y 
Stevens, 1994) y que, en cambio tiene un bulbo con una longitud relativa de tan 
sólo el 19-20%, lo cual supone la longitud más corta de entre todos los galeomorfos 
examinados y similar a la de los escualomorfos.
 Entre los batoideos, los miliobatiformes son los que poseen bulbos más cortos; 
no representan más allá del 10% de la longitud total del tracto de salida cardiaco. Los 
rajiformes, en conjunto, tienen bulbos cuya longitud relativa se sitúa entre el 10% 
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y el 20%. Los bulbos de mayor longitud relativa los presentan los torpediniformes, 
al menos en la muestra estudiada. En T. nobiliana, dicha longitud tiene un rango 
de variación notable, que oscila entre el 16% y el 26%. T. marmorata exhibe no 
sólo un elevado rango de variación, entre el 38% y el 57%, sino que su bulbo es, 
con mucho, el de mayor longitud de todos los batoideos incluidos en el presente 
estudio. También aquí cabe pensar que quizá exista una relación entre el tamaño del 
bulbo y la actividad de los animales. De T. nobiliana se sabe que es capaz de realizar 
migraciones de largas distancias (Stehman y Bürkel, 1984). De T. marmorata se 
sospecha que también es capaz de emprender migraciones considerables (Picton 
y Morrow, 2010), pero no existen datos fehacientes de dicha circunstancia. En 
contraposición a lo que ocurre en Torpedo, está el caso de R. clavata que tiene un 
ciclo migratorio anual (Walker et al., 1997; Hunter et al., 2005a, b), pero que 
tiene un bulbo arterioso cuya longitud relativa oscila entre el 10% y el 12%. En 
los batoideos, por tanto, al igual que en los galeomorfos, los datos relativos a la 
posible relación entre la actividad de los animales y el desarrollo de sus bulbos son 
considerablemente contradictorios.
Diversidad estructural del bulbo arterioso
 Estructuralmente, el bulbo arterioso de los condrictios consta de tres capas, una 
capa externa compuesta por el epicardio bajo el cual existe un espacio subepicárdico, 
una capa media y, por último, una capa interna, el endocardio. 
 El epicardio de los condrictios es muy diverso. Éste constituye una capa 
monoestratiﬁcada en la mayoría de las especies examinadas en el presente 
estudio. Las células de esta capa son aplanadas en las familias Rhinochimeridae, 
Hexanchidae y Centrophoridae y tienen una forma cúbica o cilíndrica en la 
familia Chimaeridae, en la mayoría de los escualiformes, en los carcarriniformes 
y en los torpediniformes. Se han observado epicardios pseudoestratiﬁcados o bien 
compuestos total o focalmente por más de una capa de células en los rajiformes y 
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los miliobatiformes. En estos dos últimos grupos, las células pueden acumularse 
formando montículos, como es el caso de L. naevus, constituir una doble capa 
continua, como ocurre en P. violacea, e incluso una doble capa en la que, de manera 
puntual, aparecen acúmulos de varias ﬁlas de células, como sucede en U. halleri. De 
forma general, parece que los epicardios típicamente monoestratiﬁcados aparecen 
en los quimeriformes, escualomorfos, galeomorfos y torpediniformes. En este 
sentido, cabe señalar que, en cuanto al número de capas y la forma de las células 
que lo componen, el epicardio de los torpedos se asemeja más al de los escualos 
que al de los batoideos. La diversidad morfológica observada en el epicardio de los 
condrictios no ha sido referida en el caso de los teleósteos. En varias especies de este 
grupo, pertenecientes a los elopiformes y los acantopterigios, el epicardio consta de 
una única capa de células mesoteliales planas de diferente grosor (Benjamin et al., 
1983; Icardo et al., 2000). 
 Bajo el epicardio subyace un espacio subepicárdico con tejido conjuntivo en el 
que predomina el colágeno, aunque hay también ﬁbras elásticas dispersas. Por el 
subepicardio discurren arterias coronarias. Además, técnicas inmunohistoquímicas 
han permitido constatar la presencia de células musculares lisas en el espacio 
subepicárdico en 12 especies pertenecientes a familias tanto de escualos como de 
batoideos. En los teleósteos, esta circunstancia ha sido referida tan sólo en una 
especie, concretamente en Cyprinus carpio (Licht y Harris, 1973).
 La capa media del bulbo arterioso está constituida por musculatura lisa y elementos 
del conjuntivo, fundamentalmente elastina y colágeno. Las células musculares lisas 
son muy abundantes y se organizan en capas cuya disposición diﬁere en las diversas 
especies incluidas en el presente trabajo. El patrón de organización más común es 
aquél en el que las células musculares lisas forman capas concéntricas repartidas 
por todo el grosor de la capa media. Esta disposición de las células musculares lisas 
coincide con la descrita en A. calva (Grimes y Kirby, 2009) y en los acantopterigios 
C. carpio (Licht y Harris, 1973), Sparus pagrus, Pagellus acarne y Serranus cabrilla 
(Icardo et al., 2000), especies pertenecientes a linajes de neopterigios relativamente 
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alejados en las reconstrucciones ﬁlogenéticas. Otro patrón de organización de las 
células musculares lisas en la capa media es el que se encuentra en I. oxyrinchus 
y en P. glauca, en el que dichas células se orientan longitudinalmente en la zona 
más interna de la media y de forma circunferencial en la zona más externa. Este 
patrón se repite en el salmoniforme Salmo gairdneri (Priede, 1976). Sin embargo, la 
disposición inversa, al parecer la más frecuente en los teleósteos, que es aquélla en 
que las células musculares lisas se orientan de forma circunferencial cerca de la luz 
y longitudinalmente en la zona más alejada (Icardo et al., 1999a, 2000), no se ha 
hallado en ninguna de las especies de condrictios incluidas en el presente trabajo. 
En seis de las especies estudiadas, concretamente en tres rayas, en los dos torpedos 
y en el escualiforme C. fabricii, la musculatura lisa es escasa en la capa media. En 
algunos casos, dicha musculatura se concentra en la zona de transición entre la aorta 
ventral y el bulbo y en otros se encuentra dispersa por la pared bulbar, al igual que 
sucede en el teleósteo Carassius auratus (Garofalo et al., 2012). Entre las especies 
incluidas en este estudio, en dos miliobatiformes, P. violacea y U. halleri, no se ha 
obtenido marcaje positivo para musculatura lisa en la capa media con ninguno de los 
anticuerpos especíﬁcos disponibles, ni ha sido posible identiﬁcar dicha musculatura 
a base de las tinciones convencionales empleadas. No obstante, aunque el estudio de 
las muestras ha sido exhaustivo, no es posible descartar por completo la existencia 
de células musculares lisas en el bulbo arterioso de las dos especies citadas, ya que 
no se ha realizado un estudio de este material a base de microscopía electrónica de 
transmisión. Conviene indicar en este punto que, en la bibliografía, la única especie 
en la que se ha descrito un bulbo carente de musculatura lisa es en el teleósteo 
Pleuronectes platessa (Santer y Cobb, 1972). Como indican Icardo et al. (1999a), 
esta circunstancia pudiera deberse al hecho de que, en esa muestra, sólo se estudió 
la zona más cercana al lumen bulbar y no la capa media en su totalidad.
 La elastina es otro importante componente de la capa media de la pared bulbar. 
La situación más frecuente es que las ﬁbras elásticas conformen láminas concéntricas 
más o menos ordenadas, que se alternan con las capas de musculatura lisa. Esto 
sucede en casi todos los quimeriformes, en los centrofóridos y los etmoptéridos, en 
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la mayoría de los carcarriniformes y sólo en dos especies de batoideos, R. clavata y 
P. violacea. En C. crepidater, C. cryptacanthus y S. zygaena las ﬁbras elásticas forman 
una especie de red y en O. centrina conforman una envoltura que rodea los paquetes 
de células musculares lisas distribuidos por el espesor de la capa media. En el resto 
de las especies, las ﬁbras elásticas forman capas con una orientación longitudinal y 
circunferencial. En los hexanquiformes, en tres especies de rájidos, en el escualiforme 
D. licha y en el miliobatiforme U. halleri, dichas capas se distribuyen de manera 
homogénea en el grosor de la capa media. En las demás especies, capas con una 
determinada orientación se disponen predominantemente en la zona más próxima 
o, por contra, más alejada del lumen bulbar. En conclusión, aunque la disposición 
de las ﬁbras elásticas diﬁere entre las especies, no se detecta una tendencia clara 
relacionada con las agrupaciones taxonómicas ni con el grado de actividad de las 
especies. En los teleósteos estudiados, la elastina de la capa media está presente a 
modo de ﬁbras o de material amorfo (Seraﬁni-Fracassini et al., 1978; Benjamin et 
al, 1983), formando un entramado en contacto con la musculatura lisa (Licht y 
Harris, 1973; Watson y Cobb, 1979; Icardo et al., 2000). Únicamente en Thunnus 
albacares la elastina se encuentra ordenada, pero las ﬁbras no conforman láminas 
continuas (Braun et al., 2003). En varias especies de teleósteos antárticos, el bulbo 
carece por completo de elastina (Icardo et al., 1999a, b) y, a cambio, presenta una 
red ﬁbrilar probablemente constituida por glucosaminoglucanos.
 El colágeno está presente en la capa media del bulbo en todas las especies de 
condrictios estudiadas. Las ﬁbras de colágeno conforman una red en la mayoría de 
los quimeriformes, en algunos escualomorfos, incluyendo los hexanquiformes, en 
tres especies de galeomorfos y en la mayoría de los batoideos. En O. centrina, el 
colágeno rodea los paquetes de musculatura lisa, de modo semejante a como lo hacen 
las ﬁbras elásticas. En el resto de las especies, el colágeno forma capas concéntricas. 
No se ha detectado una plena concordancia en cuanto a la disposición de la elastina 
y la del colágeno en la capa media de la pared bulbar en las especies estudiadas. 
La aplicación de la tinción del picrosirio con microscopía de polarización ha 
permitido comprobar que el colágeno de tipo I es predominante en la capa media, 
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aunque también existen ﬁbras de colágeno tipo III. En la bibliografía relativa a los 
teleósteos, hasta el momento no se ha hecho referencia a tal distinción entre tipos de 
colágeno. Únicamente se ha mencionado que el colágeno está presente en la pared 
del bulbo arterioso (Icardo et al., 2000; Braun et al., 2003) o que se restringe al 
espacio subepicárdico (Priede, 1976; Watson y Cobb, 1979; Benjamin et al., 1983; 
Icardo et al., 1999a, b). En el esturión, Icardo et al. (2002b) reﬁeren la existencia 
de colágeno en la que denominan porción intrapericárdica de la aorta ventral, que, 
con posterioridad, se ha constatado que constituye el bulbo arterioso.
 La capa interna del bulbo arterioso es el endocardio, que está compuesto por 
células planas en todas las especies de condrictios incluidas en el presente estudio. 
En cambio, en los teleósteos, se han descrito células endocárdicas de formas diversas, 
tales como escamosas, cúbicas o alargadas (Leknes, 1981a, 1985; Benjamin et al., 
1983; Icardo et al., 2000).
 En la mayoría de las especies de condrictios estudiadas, la pared luminal del 
bulbo arterioso es lisa. En cambio, en los miliobatiformes y en los rajiformes, 
excepto P. triseriata, la superﬁcie interna del bulbo está recorrida por crestas 
parietales cuya apariencia diﬁere según la especie e incluso dentro del mismo 
orden. Concretamente entre los miliobatiformes, U. halleri posee tanto crestas 
longitudinales prominentes dispuestas radialmente como crestas en forma de 
dedo. En cambio, P. violacea únicamente tiene crestas aplanadas que no llegan 
hasta la región entre el bulbo y el cono. Por su parte, M. californica presenta crestas 
digitiformes y ramiﬁcadas, que se asemejan a las de algunos pleuronectiformes 
(Santer, 1985) y perciformes (Icardo et al., 2000; Schib, 2000; Braun et al., 2003). 
Entre los rájidos, Leucoraja presenta crestas trabeculadas, aunque no tan alargadas 
como las de las especies de actinopterigios citadas anteriormente. De hecho, en los 
teleósteos se ha observado una variación morfológica de las crestas bulbares (Licht 
y Harris, 1973; Priede, 1976; Santer, 1985; Icardo et al., 2000; Schib, 2000; Braun 
et al., 2003) semejante a la descrita en los batoideos. Sin embargo, en los teleósteos, 
las crestas se interrumpen abruptamente antes de llegar a la aorta ventral (Icardo et 
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al., 2000), mientras que en los miliobatiformes éstas se extienden a lo largo de un 
tramo de la aorta ventral. Un caso particular lo constituyen Raja, en la que existen 
dos crestas alargadas que ocupan la zona de transición entre la aorta ventral y el 
bulbo arterioso, una disposición que, hasta lo que se ha podido comprobar, no 
aparece en otras especies. 
 En las especies de batoideos estudiadas en el presente trabajo, las crestas están 
tapizadas por un endocardio compuesto por células planas bajo el cual existen 
células musculares lisas. Dichas células forman paquetes musculares justo bajo el 
endocardio, como es el caso del género Leucoraja, o bien ocupan toda la superﬁcie 
de la cresta, como ocurre en el resto de las especies. En todos los casos, se ha 
obtenido un marcaje positivo frente al anticuerpo anti-α-actina, lo que corrobora 
que se trata de células musculares lisas. En cambio, en diversos teleósteos del grupo 
de los perciformes, Icardo et al. (2000) describen, a base de microscopía electrónica 
de transmisión, una transición fenotípica en las células de las crestas: en la región 
que limita con el endocardio de las crestas, las células están poco diferenciadas y, 
a medida que se aproximan a la capa media, presentan las características propias 
de las células musculares lisas. En la dorada, las células de las crestas muestran un 
fenotipo intermedio entre mioﬁbrocitos y células musculares lisas (Schib, 2000). 
En las presentes especies de batoideos, las células musculares lisas de las crestas están 
rodeadas por una matriz extracelular rica en colágeno tipos I y III, con algunas 
ﬁbras elásticas. En la dorada, asociado a la lámina basal de las crestas hay, además, 
colágeno tipo IV (Schib, 2000). 
Segmentos histomorfológicos del tracto de salida cardiaco
 Macroscópicamente, el bulbo arterioso está intercalado entre el cono 
arterioso y la aorta ventral. En un estudio morfológico realizado en ejemplares 
juveniles y adultos pertenecientes a una amplia gama de vertebrados, Grimes 
et al. (2010) demostraron que, en el tracto de salida cardiaco de todos ellos, 
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existen tres componentes histomorfológicos que, con respecto al ventrículo, son 
un componente proximal miocárdico, un componente intermedio, en el que 
se superponen el miocardio y la musculatura lisa, y un componente distal de 
musculatura lisa. Según argumentan estos autores, el reconocimiento de estos tres 
componentes facilita el establecimiento de homologías entre las estructuras del 
tracto de salida en especies de distintos grupos y permite prescindir del uso de 
la confusa y controvertida terminología que ﬁgura en la bibliografía (revisado en 
Anderson et al., 2003). Grimes et al. (2010) han identiﬁcado los tres componentes 
citados en el corazón adulto de diversas especies de condrictios, pertenecientes a los 
quimeriformes (C. monstrosa), los escualiformes (E. spinax, O. centrina, D. licha), 
los carcarriniformes (G. atlanticus, G. melastomus y S. canicula), los rajiformes 
(L. naevus) y los torpediniformes (T. marmorata y T. nobiliana). En 31 de las 
33 especies estudiadas histológicamente en el presente trabajo, se ha constatado 
asimismo la existencia de un componente intermedio, similar al descrito por 
Grimes et al. (2010). En las dos especies restantes, ambas quimeriformes, diversos 
problemas técnicos no han permitido comprobar la existencia de tal componente. 
En cuanto a la longitud del componente intermedio, donde se solapan el miocardio 
y la musculatura lisa, los presentes resultados coinciden con los de Grimes et al. 
(2010) en que tal longitud es variable: en algunos casos la musculatura lisa alcanza 
la base de las válvulas conales proximales y en otros apenas llega al fondo de los 
senos de la hilera distal. El componente intermedio se ha puesto de maniﬁesto 
en representantes de los grupos polipteriformes, acipenseriformes, amiiformes, 
lepisosteiformes, teleósteos y también de los dipnoos. En los teleósteos, el tamaño 
de dicho componente es muy pequeño, en concomitancia con el escaso desarrollo 
del cono arterioso. Sin embargo, la principal diﬁcultad en el reconocimiento del 
componente intermedio del tracto de salida reside en que sólo se puede identiﬁcar 
a base de técnicas histoquímicas y/o inmunohistoquímicas (Grimes et al., 2010) 
o también mediante microscopía electrónica de transmisión. A este respecto, 
hay que señalar que, en conjunto, los componentes intermedio y proximal, al 
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presentar ambos miocardio en sus paredes, conforman la porción cardiaca que 
en los peces cartilaginosos recibe el nombre de cono arterioso. Así, en términos 
puramente anatómicos, el tracto de salida cardiaco de los condrictios se describe 
como compuesto de un bulbo arterioso (segmento histológico distal) y un cono 
arterioso (segmentos histológicos intermedio y proximal).
 En las especies de condrictios estudiadas por Grimes y colaboradores (2010), 
la musculatura lisa del bulbo arterioso y la de la aorta ventral ocupan posiciones 
diferentes en las correspondientes paredes que integran. En la aorta ventral, la 
musculatura lisa se sitúa justo por debajo del endotelio, mientras que en el bulbo 
arterioso se distribuye por el espesor de la capa media. Este hecho sugiere que las 
células musculares lisas de las dos localizaciones constituyen dos poblaciones con 
orígenes distintos. Esta diferencia se ha conﬁrmado en las especies incluidas en el 
presente estudio, en las cuales, además de la posición, se han apreciado también 
ciertas diferencias desde el punto de visto inmunohistoquímico. Por ejemplo, en 
T. marmorata, T. nobiliana, L. circularis, R. clavata y R. asterias, la musculatura lisa 
del bulbo arterioso se concentra en la zona de transición entre la aorta ventral y el 
bulbo y se orienta de igual manera que en la aorta. Una vez sobrepasada en sentido 
proximal la zona de transición y ya propiamente en territorio del bulbo, en las 
especies de rajformes la musculatura lisa de la capa media no es reactiva frente al 
anticuerpo anti-α-actina, mientras que en los torpedos el marcaje correspondiente 
a las células musculares lisas se muestra disperso por la pared de la capa media. 
Algo similar sucede en el caso de C. monstrosa. Los presentes resultados se ajustan 
a la hipótesis sugerida por Grimes et al. (2010) acerca de un origen diferente de las 
células musculares lisas de la pared de la aorta ventral y del bulbo arterioso. Este 
último no constituye, por tanto, una extensión caudal de la aorta ventral, sino que 
se origina a partir de la región cardiogénica que da lugar al polo arterioso de los 
condrictios y los teleósteos (Durán et al., 2008) y a las paredes proximales de la 
aorta y la arteria pulmonar de las aves y los mamíferos (Waldo et al., 2005b).
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Pigmentación del corazón
 Un hallazgo que merece ser destacado ha sido la detección de células 
pigmentarias en el subepicardio del corazón de varias de las especies incluidas 
en el presente estudio, concretamente dos quimeriformes, un escualiforme y un 
carcarriniforme. En R. atlantica, E. spinax y G. atlanticus, los melanóforos se 
encontraban en la porción anterior del bulbo. En cambio, en C. monstrosa estas 
células estaban distribuidas por todas las regiones cardiacas (Sans-Coma et al., 
2013). La presencia de melanóforos en el corazón ha sido descrita en los teleósteos 
Gasterosteus aculeatus y Pungitius pungitius (Benjamin et al., 1983), en alevines de 
A. naccarii (Guerrero et al., 2004) y en el polipteriforme Polypterus senegalus (Durán 
et al., 2013). Asimismo, en el pollo, en el ratón y en varias especies de anuros se 
ha documentado la presencia de células cardiacas con melanina (Dolley y Guthrie, 
1921; Nichols y Reams, 1960; Zuasti et al., 1998; Mjaatvedt et al., 2005; Yajima 
y Larue, 2008; Brito y Kos, 2008; Moresco y Oliveira, 2009; Franco-Belussi et 
al., 2011; Franco-Belussi et al., 2012). Aunque aún se desconoce el papel real que 
juegan las células pigmentarias en el corazón, se les ha atribuido una actividad de 
tipo antiinﬂamatorio (Brito y Kos, 2008), una posible intervención en procesos 
tanto de citoprotección (Plonka et al., 2009) como de desarrollo de la válvula 
atrioventricular (Brito y Kos, 2008), e incluso se les ha conferido la capacidad de 
variar las propiedades viscoelásticas de las válvulas en funcionamiento (Balani et 
al., 2009). Curiosamente, se ha citado la presencia de melanomacrófagos en el atrio 
de Poecilia reticulatus (Woodhead, 1984). Aunque no se puede excluir un origen de 
los melanóforos a partir de macrófagos (Zuasti et al., 1989, 1990; Agius y Roberts, 
2003) o de otros tipos celulares pluripotenciales, como son las células derivadas del 
epicardio (Wessels y Pérez-Pomares, 2004), se sabe que, en aves y mamíferos, los 
melanocitos se originan a partir de células de la cresta neural (Rawles, 1947, 1948; 
Newth, 1951; Nakamura et al., 2006; Brito y Kos, 2008). Por lo tanto, a falta de 
evidencias directas que apunten en otra dirección, la hipótesis más plausible es que 
los melanóforos que se presentan en el subepicardio del corazón de los condrictios 
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y los actinopterigios proceden de la cresta neural. Esto sugiere que la cresta neural 
es un elemento embrionario que ha contribuido a la formación del corazón desde 
los primeros vertebrados gnatostomados.
Aspectos funcionales
 En los teleósteos, el bulbo arterioso es una cámara prominente, de paredes 
elásticas, lo que le conﬁere una importante capacidad potencial de distensión 
cuando se llena con la sangre procedente del ventrículo (Licht y Harris, 1973). El 
bulbo desempeña un papel decisivo en la apropiada perfusión de la sangre hacia 
las branquias, gracias a su recuperación elástica progresiva (Priede, 1976; Satchell, 
1991; Farrell y Jones, 1992; Jones et al., 1993). En primer lugar, actúa como 
reservorio elástico (Windkessel, según la denominación alemana de Von Skramlick, 
1935), suavizando los pulsos de sangre hacia la aorta ventral y permitiendo un 
ﬂujo de sangre casi constante a través de los vasos branquiales. En segundo lugar, la 
capacidad de distensión mitiga el problema de la posible resistencia generada por 
el lecho vascular branquial, de modo que el ﬂujo sanguíneo por la aorta ventral se 
mantiene tras la sístole ventricular. En tercer lugar, el bulbo puede proporcionar 
una perfusión adecuada de los vasos branquiales cuando el periodo diastólico 
es prolongado. Por todo ello, en la actualidad se asume que el bulbo arterioso 
desempeña una función protectora de estos vasos (Icardo et al., 1999a, b; Braun et 
al., 2003; Evans et al., 2003). 
 En este punto, cabe preguntarse si la función del bulbo arterioso en los 
condrictios es similar a la desempeñada por el bulbo en los teleósteos.
 El sistema vascular de las branquias de los condrictios es un sistema complejo 
que contiene varios elementos elásticos, denominados cuerpos cavernosos, que se 
cree sirven como reservorios de sangre elásticos (De Vries y De Jager, 1984). Sobre 
esta base, cabría asumir que el bulbo arterioso y los cuerpos cavernosos pueden 
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proteger a la delicada red capilar branquial de la exposición a los pulsos de sangre a 
alta presión. Sin embargo, para veriﬁcar esta idea es necesario realizar más estudios 
que evalúen los efectos de las sustancias vasoactivas en los condrictios. Los efectos 
de la actividad de estas sustancias en el bulbo de los teleósteos indican que el 
proceso está sujeto a control neurohormonal (Evans et al., 2003), hecho que indica 
que el bulbo es mucho más que un Windkessel, como clásicamente se ha venido 
asumiendo. 
 En este contexto, entre las potenciales sustancias vasoactivas cabe mencionar 
el óxido nítrico derivado del endocardio, que es comúnmente aceptado como el 
principal factor relajante en los vertebrados (Evans y Gunderson, 1998). En los 
peces, el óxido nítrico parece ser liberado por el endotelio vascular y es absorbido 
por la capa intermedia del bulbo arterioso, que posee musculatura lisa (revisado 
en Grimes y Kirby, 2009). Esto sucede en momentos relativamente tempranos del 
desarrollo cardiaco, como se ha comprobado en la formación del bulbo arterioso 
tanto del pez cebra (Grimes et al., 2006) como de G. atlanticus (Durán et al., 2008; 
Rodríguez et al., 2013). Además, en la presente investigación se ha detectado que 
el óxido nítrico se produce en ejemplares adultos de especies representativas de 
varios grupos de condrictios (holocéfalos: C. monstrosa, escualiformes: E. spinax, 
carcarriniformes: G. atlanticus y rajiformes: L. naevus). En los vertebrados terrestres, 
el óxido nítrico derivado del endocardio vascular ha sido propuesto como un 
vasodilatador ubicuo. Sin embargo, a partir de otros estudios realizados tanto en 
teleósteos como en elasmobranquios se deduce que el grupo paraﬁlético de los peces 
posee otros mecanismos vasorreguladores. Estos datos, obtenidos principalmente 
de vasos sanguíneos aislados ex vivo, son a menudo confusos y contradictorios 
(Olson y Villa, 1991; McGeer y Eddy, 1996; Eddy y Tibbs, 2003). El óxido nítrico 
parece producir una dilatación importante en el bulbo arterioso de los teleósteos 
(Evans et al., 2003), pero experimentos similares en vasos sanguíneos aislados de 
condrictios han demostrado que el óxido nítrico puede provocar una respuesta 
vasoconstrictora leve en la musculatura lisa vascular (Evans y Gunderson, 1998; 
Evans, 2001; Donald et al., 2004; Pellegrino et al., 2005). Sin embargo, in vivo, 
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en condiciones de normoxia, parece que es el óxido nítrico de origen neuronal el 
que desempeña una función vasodilatadora, cuyo efecto mejora en gran medida 
en condiciones de hipoxia, momento a partir del cual el óxido nítrico derivado del 
endocardio también puede estar implicado (Renshaw y Dyson, 1999; Swenson et 
al., 2005). 
 Además del óxido nítrico, existen otras sustancias que, a través de receptores 
presentes en las células musculares lisas, controlan el diámetro de la aorta en los 
agnatos Myxine glutinosa y Petromyzon marinus, en el escualiforme Squalus acanthias 
(Evans y Harrie, 2001) y en los teleósteos Anguilla rostrata (Evans y Harrie, 2001), 
Oncorhynchus mykiss (Olson y Villa, 1991; Miller y Vanhoutte, 1992) y Salmo salar 
(Sverdrup y Helle, 1994; Sverdrup et al., 1994). En dichas especies, la actividad 
de las células musculares lisas está controlada a través de receptores de adenosina 
(Evans, 1992), péptidos natriuréticos (Evans et al., 1993), endotelina (Evans et 
al., 1996), óxido nítrico y prostaciclina (Evans y Gunderson 1998), la mayoría 
de los cuales son secretados por las células endoteliales del propio vaso. Además, 
estudios similares realizados en el bulbo arterioso de A. rostrata (Evans et al., 2003) 
demuestran que las células musculares lisas del bulbo tienen la misma respuesta 
que las aortas de las especies mencionadas anteriormente. Así, la endotelina (Evans 
et al., 1996; Evans y Harrie, 2001; Evans et at., 2003) y la acetilcolina (Olson y 
Villa, 1991; Evans y Gunderson, 1998) son sustancias vasoactivas que provocan 
la constricción de la aorta y del bulbo arterioso. Por el contrario, los péptidos 
natriuréticos (Evans et al., 1993; Evans y Harrie, 2001) y las prostaciclinas (Evans 
y Gunderson 1998) producen su relajación. 
 El hecho de que el bulbo arterioso de los peces cartilaginosos no haya sido 
identiﬁcado como un auténtico componente cardiaco hasta momentos recientes 
no ha permitido que se investiguen sobre él los efectos especíﬁcos de esta gama de 
sustancias vasoactivas. Los resultados de futuros estudios en este sentido resultarán, 
por tanto, de gran interés para una mejor comprensión del funcionamiento del 
bulbo en los condrictios.
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 La pared del bulbo se ha estudiado en diversas especies de teleósteos, tanto 
desde el punto de vista estructural como bioquímico (p. ej., Seraﬁni-Fracassini et 
al., 1978; Licht y Harris, 1973; Watson y Cobb, 1979; Benjamin et al, 1983; Icardo 
et al., 2000). Si la variación morfológica del bulbo en este grupo es considerable 
(p.ej., Santer, 1985), aún mayor es su diversidad histológica (Icardo et al., 1999a, 
b, 2000). La pared bulbar y la de las arterias elásticas constan básicamente de 
los mismos elementos, aunque éstos diﬁeren en la disposición e incluso en su 
naturaleza histoquímica (revisado en Santer, 1985). Por ejemplo, en la carpa, el 
componente elástico es amorfo y ﬁbroso en el bulbo arterioso y, en cambio, tiene 
una estructura laminar en la aorta ventral, de modo semejante a la aorta de los 
mamíferos; además, el componente elástico presente en el bulbo y en la aorta 
diﬁere desde el punto de vista bioquímico (Licht y Harris, 1973). En la mayoría 
de los teleósteos, las ﬁbras elásticas forman un entramado que abarca toda la capa 
media del bulbo arterioso. Se cree que la disposición ﬁbrilar de la elastina en la 
capa media de la pared del bulbo (Seraﬁni-Fracassini et al., 1978; Licht y Harris, 
1973; Watson y Cobb, 1979; Benjamin et al, 1983; Icardo et al., 2000) favorece 
el desplazamiento de las ﬁbras elásticas unas con respecto a otras (Benjamin et al., 
1983). Dicha disposición aumentaría la dilatabilidad del bulbo arterioso (Seraﬁni-
Fracassini et al., 1978) y atenuaría las oscilaciones de presión relacionadas con 
las contracciones del ventrículo (Randall, 1968). Por su parte, el colágeno, un 
material relativamente poco extensible, se encuentra en una estrecha asociación 
con la elastina (Braun et al., 2003). Tanto el colágeno de la capa intermedia como 
el existente en el espacio subepicárdico limitarían la dilatación circunferencial 
del bulbo, aumentando así su resistencia frente a la deformación (Icardo et al., 
2000).
 En las especies de condrictios estudiadas en este trabajo no se ha detectado 
una correlación entre la distribución de la elastina y del colágeno y sí una gama de 
combinaciones de los elementos conjuntivos de la pared bulbar. No obstante, vistos 
conjuntamente los principales constituyentes de la pared del bulbo -musculatura 
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lisa, elastina y colágeno-, tan sólo en especies del orden Carcharhiniformes se aprecia, 
de forma somera, una cierta tendencia a la organización en capas concéntricas 
alternativas. En estos casos, el bulbo tienen una longitud superior a un tercio de 
la longitud total del tracto de salida. Ello diﬁere de la distribución de la elastina y 
el colágeno en la mayoría de especies con bulbos cortos, cuya longitud es menor a 
un cuarto de la longitud total del tracto de salida, donde las ﬁbras elásticas forman 
capas orientadas unas circunferencial y otras longitudinalmente, mientras que el 
colágeno se dispone en forma de red. Esta última disposición se da, por ejemplo, en 
los hexanquiformes y en algunos batoideos. Las dos especies de torpediniformes, 
aunque diﬁeren en la longitud relativa del bulbo, presentan idéntica organización 
de la pared bulbar. En el resto de las especies estudiadas, las disposiciones de los 
elementos del tejido conjuntivo es variable. A la vista de estos resultados, cualquier 
inferencia sobre el funcionamiento del bulbo en los condrictios sería, por el 
momento, meramente especulativa.
 Internamente, la pared del bulbo está recorrida por crestas longitudinales en 
algunas especies de teleósteos. A dichas crestas se les ha atribuido diversas funciones. 
Por un lado, se cree que las crestas parietales limitan la distensión del bulbo y 
contribuyen a igualar la tensión en toda la pared del bulbo (Gegenbauer, 1866; 
Priede, 1976; Santer, 1985). Por otro lado, las crestas contribuyen a la función 
Windkessel del bulbo, actuando como un sistema deﬂector para reducir la fuerza de 
eyección ventricular (Gegenbauer, 1866; Santer, 1985). En el presente trabajo, se ha 
observado también la presencia de crestas parietales en rajiformes y miliobatiformes, 
aunque es posible que éstas pudieran desempeñar funciones adicionales a las ya 
descritas. Por ejemplo, en P. violacea y U. halleri, las crestas están formadas por 
células musculares lisas orientadas circunferencialmente. En ambas especies, en 
la capa media del bulbo arterioso no se han identiﬁcado células musculares lisas 
ni a base de tinciones convencionales ni mediante técnicas inmunohistoquímicas. 
Pudiera ser que, en estas especies, la musculatura lisa de las crestas compense la 
ausencia de dicha musculatura en la capa media del bulbo arterioso, controlando 
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la expansión del bulbo y contribuyendo a la continua perfusión de sangre hacia la 
aorta ventral. En varias especies de la familia Rajidae, en las que la musculatura 
lisa de las crestas se circunscribe a la zona de transición entre la aorta y el bulbo, 
quizás dichas crestas contribuyan a la regulación de los pulsos de sangre hacia las 
branquias. De hecho, Pelster y Bemis (1991) reﬁeren que la presión en el cono en R. 
erinacea se mantiene elevada durante el inicio de la diástole ventricular, aduciendo 
que ello se puede atribuir a una actividad muscular o a una relajación lenta del 
tejido elástico. En el resto de las especies de batoideos estudiadas, es posible que la 
peculiar morfología de las crestas bulbares, ricas en musculatura lisa, compense el 
pico de presión en el interior del cono. Conviene recordar que, en estas especies, 
el bulbo es proporcionalmente bastante corto con respecto al cono, el cual está 
dotado, además, de numerosas hileras de válvulas.
 El lumen del bulbo arterioso está tapizado por una capa de células epiteliales. 
En los teleósteos, consiste en un endotelio que reacciona intensamente con 
la técnica del PAS (Benjamin et al., 1983) y presenta numerosos cuerpos 
moderadamente densos (Leknes, 1981a, b) los cuales podrían estar relacionados 
con el almacenamiento y la secreción de glucosaminoglucanos (Benjamin et al., 
1984; Greer-Walker et al., 1985). Por ejemplo, se ha sugerido que el endocardio 
de los peces estenotermos podría liberar algún tipo de glucosaminoglucanos o 
glucoproteínas como protección ante los daños potenciales causados por las bajas 
temperaturas (Icardo et al., 1999a, b). En el presente trabajo, las incubaciones con 
DAF-2DA realizadas en ejemplares adultos demuestran que, en los condrictios, el 
endocardio está implicado en la secreción de sustancias vasoactivas como el óxido 
nítrico. Por lo tanto, el bulbo arterioso de los condrictios parece constituir un 
sistema mecano-secretor especializado y no únicamente una cámara de presión 
con propiedades puramente físicas, al igual que se ha sugerido para los teleósteos 




 Entre los objetivos del presente trabajo ﬁgura el establecimiento de la secuencia 
de eventos embriológicos que dan lugar al tracto de salida cardiaco en los primeros 
vertebrados gnatostomados. Además, los resultados de este estudio, realizado en 
la especie G. atlanticus, han permitido reconocer los principales movimientos que 
experimenta el corazón desde la formación del tubo cardiaco primitivo hasta que 
alcanza la morfología característica deﬁnitiva. Dichos movimientos no diﬁeren 
sustancialmente de los descritos para otras especies de vertebrados provistas de un 
corazón venoso. 
 En G. atlanticus, el corazón es un tubo más o menos recto en el estadio 18-19. 
Paulatinamente, el tubo se va curvando. Primero, en el estadio 20, muestra una 
forma de “S”, con las convexidades de las partes anatómicas izquierda y derecha 
situadas en posición caudal y craneal, respectivamente. Después, en el estadio 21-
22, el corazón adquiere una forma de “C”, con el atrio localizado a la izquierda 
del tracto de salida. El corazón continúa el proceso de torsión y, en el estadio 24, 
presenta una forma de “U”, con el ventrículo situado en la zona cerrada (basal), 
el atrio y el seno venoso a la izquierda y el tracto de salida a la derecha. Durante 
ese mismo estadio, visto lateralmente, el corazón tiene forma de “S”, con el seno 
venoso y el atrio en posición dorsal con respecto al ventrículo y al tracto de salida. 
En el estadio 28, las cámaras cardiacas se localizan en sus posiciones deﬁnitivas. Los 
movimientos observados en el desarrollo cardiaco de G. atlanticus son similares a los 
descritos sucintamente en la especie afín S. canicula (Muñoz-Chápuli et al., 1994b) 
y a los del holocéfalo Callorhinchus milii (Dibier et al., 1998). En esta última 
especie, el corazón presenta una forma de “U” en el estadio 19, alcanza la forma de 
“S” en el estadio 24 y continúa su proceso de torsión hasta que las cámaras ocupan 
su posición ﬁnal en el estadio 26. Los movimientos morfogenéticos tempranos de 
torsión del tubo cardiaco que se aprecian en estas tres especies de condrictios no 
diﬁeren sustancialmente de los descritos en representantes de los teleósteos (Schib, 
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2000), anﬁbios (Nieuwkoop y Faber, 1956; Mohun et al., 2000), aves (Männer, 
2000, 2004) y mamíferos (p.ej., Kirby, 2007). 
 Un caso particular en este ámbito lo constituye el esturión A. naccarii. En 
esta especie se ha observado que la formación del asa cardiaca ocurre en dos fases 
(Icardo et al., 2004; Guerrero, 2007). La primera sucede antes de la eclosión y se 
la ha denominado asa primaria. En ella, el tubo cardiaco rota hacia el lado derecho 
del embrión, adquiriendo una forma de “C”. Al poco tiempo de la eclosión, el 
tubo se estira y, a continuación, vuelve a curvarse y a rotar para formar lo que se 
ha convenido en llamar el asa secundaria, tras lo cual se reordenan espacialmente 
los segmentos cardiacos embrionarios. Ya que esta doble torsión detectada en el 
esturión no se ha observado en otros grupos de peces y que el desarrollo del corazón 
en los teleósteos es muy rápido, Icardo et al. (2004) argumentan que las fases de 
asa primaria y secundaria pudieran haber podido pasar desapercibidas en estudios 
realizados en teleósteos. Lo cierto es que ni en G. atlanticus, ni en S. canicula, 
ni en C. milii se ha observado la doble torsión descrita en el esturión. Además, 
mientras que en estas tres especies el desarrollo hasta la eclosión es muy lento y la 
posición deﬁnitiva de las cámaras cardiacas se alcanza al cabo de varias semanas del 
desarrollo, en el esturión se llega aproximadamente a dicha posición a los 8 dpe. 
Por último, Icardo et al. (2004) aducen que la formación del asa cardiaca primaria 
del esturión pudiera estar relacionada con el hecho de que esta especie posee el saco 
vitelino intraembrionario, pero esta situación se da igualmente en muchos teleósteos 
y anﬁbios, que no parecen presentar la fase de asa primaria. En conclusión, la 
formación del asa cardiaca en dos fases es aparentemente una característica propia 
de A. naccarii, ya que no se ha detectado en ninguna de las especies de condrictios 
estudiadas hasta el momento ni tampoco en otros vertebrados.
 Desde el punto de vista estructural, en el estadio 20, cuando el corazón en 
desarrollo de G. atlanticus tiene forma de “S”, se distinguen dos capas celulares, 
el endocardio y el miocardio, separadas por gelatina cardiaca. A partir del estadio 
24, cuando el seno venoso y el atrio casi han alcanzado sus posiciones deﬁnitivas, 
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todo el miocardio reacciona positivamente frente al anticuerpo MF20. El marcaje 
positivo incluye la totalidad del tracto de salida, hasta el límite anterior de la cavidad 
pericárdica. En el esturión, el miocardio del tracto de salida muestra positividad 
frente al MF20 desde el primer día post-eclosión, cuando el corazón tiene la forma 
de un tubo recto, con el ventrículo ligeramente desviado a la derecha (Guerrero et 
al, 2004; Icardo et al., 2004). En el pez cebra, todo el miocardio, incluido el del 
tracto de salida, comienza a marcarse con MF20 a partir de las 24 hpf (Grimes et 
al., 2006). Vistos conjuntamente, estos datos indican que la inmunorreactividad 
frente al MF20 que se maniﬁesta en toda la capa celular externa del tracto de salida 
en etapas tempranas del desarrollo constituye un rasgo común para condrictios y 
actinopterigios, aunque el inicio de la reactividad en relación al estadio de desarrollo 
embrionario o la edad de los animales varía entre las especies.
 En momentos posteriores, concretamente a partir del estadio 28, el segmento 
distal del tracto de salida cardiaco no muestra inmunorreactividad frente al MF20 
(Rodríguez et al., 2013). Esta misma situación se da en el cuarto día después de 
la eclosión en el esturión (Guerrero et al., 2004) y entre las 48 y las 60 hpf en el 
pez cebra (Grimes et al., 2006). La ausencia de marca positiva frente al MF20 en 
el extremo anterior del tracto de salida ha sido explicada de manera diferente en 
sucesivos trabajos. Hu et al. (2001) interpretaron la transición positiva/negativa 
ante el MF20 como una eliminación de cardiomiocitos por apoptosis, o como 
una sustitución de las células miocárdicas por células musculares lisas. Por su 
parte, Guerrero et al. (2004) explicaron la transición como una posible pérdida 
del fenotipo miocárdico. Estas ideas han sido refutadas por Grimes et al. (2006), 
quienes demostraron que, en el pez cebra, no se produce tal cambio fenotípico. 
Lo que realmente ocurre es que, en la región distal del tracto de salida cardiaco, 
aparece un nuevo segmento, no miocárdico, que provoca el desplazamiento del 
segmento miocárdico en sentido caudal.
 En el pez cebra, el segmento distal del tracto de salida, MF20 negativo, es 
el precursor del bulbo arterioso (Grimes et al., 2006). Dicho segmento se marca 
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especíﬁcamente con DAF-2DA durante todo el desarrollo, a partir las 48 hpf 
aproximadamente. En G. atlanticus, sin embargo, el segmento distal, que aparece 
en el estadio 28, no resulta positivo frente al DAF-2DA hasta el estadio 31. Esta 
diferencia no es fácil de explicar. Es posible que, en los estadios de desarrollo 
tempranos, las células del segmento distal aún no estén diferenciadas y no expresen 
la enzima óxido nítrico sintasa en grado suﬁciente como para producir la cantidad 
de óxido nítrico necesaria para obtener una señal ﬂuorescente detectable. La 
divergencia puede deberse también al hecho de que el desarrollo del pez cebra es 
muy rápido. Los individuos de esta especie se consideran adultos a partir de los tres 
meses, mientras que los embriones de G. atlanticus tardan al menos cinco meses en 
eclosionar y, una vez eclosionados, aún han de madurar. Por lo tanto, los procesos 
morfogenéticos muy posiblemente sean mucho más lentos en G. atlanticus que 
en el pez cebra. No puede descartarse, sin embargo, que la ausencia de marca 
con DAF-2DA en estadios tempranos de G. atlanticus se deba simplemente a un 
problema técnico relacionado con la aplicación del reactivo.
 Antes de que reaccione frente al DAF-2DA, el segmento distal se llena de 
células mesenquimáticas y aparecen elastina y colágeno en la matriz extracelular. 
En el estadio 33, cuando la cantidad de elastina ha aumentado considerablemente, 
comienzan a aparecer células que se marcan con anti-α-actina y que alcanzan la 
zona proximal de los senos de las válvulas conales distales en desarrollo. Por lo 
tanto, todos los elementos histológicos básicos (células musculares lisas, elastina 
y colágeno) que componen el bulbo arterioso del corazón adulto de G. atlanticus 
(Durán et al., 2008) están presentes en el segmento distal del tracto de salida 
embrionario en el estadio 34, justo antes del momento de la eclosión. Sin embargo, 
estos elementos no están organizados como en el corazón del adulto, lo que 
indica que la maduración histológica del bulbo arterioso tiene lugar después de la 
eclosión. 
 El presente estudio embriológico en G. atlanticus se ha llevado a cabo asumiendo 
que los condrictios poseen el corazón de diseño arquitectónico más primitivo 
dentro de los vertebrados gnatostomados actuales. En este sentido, los resultados 
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obtenidos refuerzan la idea de que el bulbo arterioso es verdaderamente una parte 
del tracto de salida del corazón primitivo de los vertebrados mandibulados (Durán 
et al., 2008). El bulbo “primitivo” se desarrolla como una estructura bien deﬁnida 
en el extremo distal del polo arterioso del corazón, donde adquiere progresivamente 
una estructura similar a la arterial, aunque con una organización histológica que lo 
distingue de la aorta ventral. Además, el bulbo es el último componente del corazón 
de los condrictios en recubrirse de un epicardio, cuyo origen morfogenético sigue 
siendo un interrogante.
 Como se ha indicado anteriormente, un estudio exhaustivo del tracto de salida 
cardiaco, efectuado en especímenes juveniles y adultos pertenecientes a una amplia 
serie de vertebrados, ha demostrado que, en todas ellas, el tracto de salida posee tres 
componentes histológicos: uno proximal miocárdico, uno intermedio, en el que se 
solapan las musculaturas cardiaca y lisa y un componente distal de musculatura lisa 
(Grimes et al., 2010). Estos resultados han sido corroborados en todas las especies 
de condrictios examinadas en el presente trabajo. Además, el estudio del desarrollo 
del tracto de salida cardiaco realizado en G. atlanticus ha permitido establecer 
la secuencia en que se forman los tres componentes histológicos durante la vida 
embrionaria. El segmento proximal es el primero en aparecer y se identiﬁca por 
su reactividad frente al MF20. A continuación, se desarrolla el segmento distal, 
MF20-negativo en todo momento, que, después, reacciona positivamente frente 
al DAF-2DA. Algo más tarde, muchas de sus células se marcan con el anticuerpo 
anti-α-actina. La superposición de las células musculares lisas del segmento distal 
con el miocardio del componente proximal sucede más tarde, en el estadio 34. 
Se sabe que la expresión transitoria de α-actina puede indicar migración celular 
(Waller et al., 2000) en lugar de deﬁnir la identidad de células musculares lisas. Sin 
embargo, las áreas del tracto de salida en las que aparecen células α-actina positivas 
durante la vida embrionaria coinciden con las zonas que poseen musculatura lisa 
en el corazón adulto.
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 Un tema que aún desata cierta discusión entre los especialistas es la verdadera 
identidad del bulbo arterioso. Como se ha mencionado en la introducción, parece 
haberse asumido durante años la idea propuesta por Boas (1901) según la cual el 
bulbo de los teleósteos no es más que una extensión caudal, intrapericárdica, de la 
aorta ventral. En relación con esta asunción, es necesario puntualizar que el bulbo 
arterioso y la aorta ventral de G. atlanticus son histomorfológicamente distintos 
(Durán et al., 2008). Además, los presentes resultados sobre el desarrollo cardiaco 
obtenidos en G. atlanticus demuestran que la morfogénesis del bulbo arterioso 
en esta especie se produce, desde el momento inicial, en el interior de la cavidad 
pericárdica y sigue los mismos pasos que en los linajes antiguos de actinopterigios, 
como los acipenseriformes (A. naccarii: Guerrero et al., 2004), y en otros más 
recientes como los teleósteos (véase, p.ej., Alosa aspidissima: Senior, 1909; Danio 
rerio: Grimes et al., 2006). Asimismo, se ha comprobado en G. atlanticus que, 
durante el desarrollo, no hay continuidad entre la musculatura lisa del bulbo 
arterioso y la de la aorta ventral. Por todo ello, es improbable que el bulbo sea una 
extensión de la aorta ventral que se introduce en la cavidad pericárdica. Las presentes 
observaciones en los embriones proporcionan una prueba adicional de que el bulbo 
no es una modiﬁcación de la zona anterior del cono arterioso embrionario como ha 
sido propuesto clásicamente. El bulbo arterioso es, en sí mismo, un segmento del 
tracto de salida. 
 Los presentes hallazgos embriológicos dan pie al planteamiento de la posible 
existencia de un campo cardiaco secundario o anterior (revisado en Kelly, 2012) 
en los condrictios. Desde su descripción en el pollo y en el ratón, la presencia de 
un campo cardiaco secundario en grupos de vertebrados ﬁlogenéticamente más 
antiguos ha sido motivo de especulación (revisado en Grimes et al., 2006; Grimes 
y Kirby, 2009; Hami et al, 2011; Zhou et al., 2011). Aunque varios estudios 
han demostrado que el campo cardiaco secundario es simplemente una región 
del campo cardiogénico primario, más amplio (revisado en Grimes et al., 2010), 
la comprobación de su existencia en los primeros linajes de los vertebrados ha 
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sido considerada una cuestión crucial para comprender mejor el desarrollo y la 
evolución del corazón de los vertebrados. Trabajos recientes han revelado que, 
en el pez cebra (De Pater et al., 2009; Lazic y Scott, 2011; Hami et al., 2011; 
Zhou et al., 2011) y en la rana africana Xenopus laevis (Brade et al., 2007; Lee 
y Saint-Jeannet, 2011), el campo cardiaco secundario es similar al de las aves y 
los mamíferos. Hasta ahora, por lo tanto, ha sido posible identiﬁcar un campo 
cardiaco secundario en especies pertenecientes a cuatro linajes ﬁlogenéticamente 
distantes: teleósteos, anuros, aves y mamíferos. Parece poco probable que este 
territorio embrionario haya aparecido de manera independiente en cada uno de 
estos grupos. Es más plausible que ya existiera en el antecesor común a todos ellos. 
En el presente trabajo no se ha podido contribuir a esclarecer esta cuestión, ya 
que no se ha identiﬁcado el origen de las células involucradas en la formación de 
los segmentos del tracto de salida del corazón de los condrictios. No obstante, el 
hecho de que el desarrollo del tracto de salida en una especie de condrictio siga los 
mismos pasos que en el pez cebra sustenta la noción, ya expresada por Grimes et 
al. (2010), de que el campo cardiaco secundario ha debido existir desde el inicio 
de la historia evolutiva de los vertebrados gnatostomados (Grimes et al., 2010). 
Un apoyo adicional a esta idea proviene de un estudio realizado en el tunicado 
Ciona intestinalis que sugiere que el último antecesor común de los tunicados y los 
vertebrados tuvo precursores cardiofaríngeos multipotenciales, cuya redistribución 
podría haber contribuido a la aparición del campo cardiaco secundario (Stolﬁ et 
al., 2010). 
 Es interesante remarcar que, en el pollo, las regiones del polo arterioso resultan 
ﬂuorescentes desde estadios del desarrollo tempranos tras la incubación con DAF-
2DA y que estas regiones acabarán mostrando fenotipo de musculatura lisa. El 
bulbo arterioso del pez cebra también se muestra reactivo al DAF-2DA (Grimes 
et al., 2006), lo cual lo asemeja a la base intrapericárdica de los troncos aórtico 
y pulmonar de las aves. A tenor de estos datos, estos autores concluyen que los 
teleósteos poseen un campo cardiaco secundario, que aporta miocardio al cono y 
musculatura lisa al bulbo. 
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 En este punto, conviene recordar la hipótesis propuesta por Grimes et al. (2010) 
que sugiere un distinto origen de las células musculares lisas presentes en las paredes 
de la aorta ventral y del bulbo de los condrictios. Los resultados de este estudio 
coinciden con las observaciones de los citados autores y corroboran la idea de que, 
al igual que en el resto de los vertebrados, existe un campo cardiaco secundario 
que, en los condrictios, aportaría los precursores de las células musculares lisas del 
bulbo arterioso.
 Asimismo, los resultados del presente trabajo realizado en embriones de G. 
atlanticus permiten inferir, a falta de una comprobación empírica, que el bulbo 
arterioso de los condrictios es una estructura derivada del campo cardiaco secundario 
y que es homólogo a la base de los grandes troncos arteriales de las aves y los 
mamíferos (Durán et al., 2008; Rodríguez et al., 2013). Dichos resultados, junto 
con los obtenidos en el pez cebra y en el pollo (Grimes et al., 2006) y los datos 
sobre la existencia de un campo cardiaco secundario en los anﬁbios (Brade et al., 
2007; Lee y Saint-Jeannet, 2011), apoyan la hipótesis de que, desde el punto de 
vista evolutivo, la condición derivada del bulbo arterioso de los peces es la base 
intrapericárdica de los troncos arteriales que emergen del corazón de los amniotas.
 En el ámbito del desarrollo embrionario del tracto de salida cardiaco, otro punto 
de interés es la formación de las válvulas del cono arterioso. Como se ha dicho 
anteriormente, el cono de G. atlanticus está provisto de un conjunto de válvulas 
que se disponen en dos hileras, proximal y distal. Estas válvulas se originan a partir 
de crestas endocárdicas, cuyos primeros indicios se aprecian en el estadio 20. Poco 
después, en el estadio 23, la gelatina de las crestas empieza a poblarse de células 
mesenquimáticas que se forman a partir del endocardio mediante una transición 
epitelio-mesénquima (Markwald et al., 1977, 1996; Kinsella y Fitzharris, 1980; 
Icardo, 1989). Esta invasión celular de la gelatina cardiaca comienza en la zona 
distal de las crestas y progresa en sentido anteroposterior, para formar los cojines 
endocárdicos precursores de las válvulas deﬁnitivas, en primer lugar los distales, 
en el estadio 27, y, en segundo lugar, los proximales, en el estadio 30. Aunque la 
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gelatina cardiaca comienza a poblarse de células en el estadio 23, no es hasta el 
estadio 28 cuando se inicia el proceso de excavación de los cojines endocárdicos. 
Concretamente, son los cojines de la hilera distal los primeros en experimentar 
dicho proceso. Los cojines de la hilera proximal comienzan su excavación en el 
estadio 31.
 En la bibliografía se han propuesto dos modelos para explicar el proceso de 
excavación valvular. Según el primer primer modelo, dicha excavación consistiría 
en un proceso de crecimiento distal de los cojines valvulares (Hurlé et al., 1980; 
Maron y Hutchins, 1974), por el cual el ápice de la valva experimenta un crecimiento 
mayor que el resto del cojín, con el consiguiente aumento de su tamaño en la 
zona distal. Según el segundo modelo, en los cojines valvulares se produce una 
excavación en sentido estricto (Shaner, 1963; Hurlé, 1979; Hurlé y Colvée, 1983; 
Fernández, 1997), resultante o de un proceso de apoptosis de células endocárdicas 
de los cojines valvulares (Shaner, 1963; Hurlé, 1979; Hurlé y Colvée, 1983) o bien 
de la migración de las células mesenquimáticas de los cojines hacia los senos de las 
válvulas (Fernández, 1997). Los trabajos realizados hasta ahora en teleósteos no 
son muy concluyentes a este respecto. En la dorada se ha visto que la válvula se 
origina por un proceso de excavación propiamente dicho, aunque se desconoce el 
mecanismo celular que lo provoca (Schib, 2000). En su trabajo sobre el desarrollo 
de la pintarroja, Muñoz-Chápuli et al. (1994b) sugieren que la formación de las 
valvas se debe a un crecimiento selectivo de su borde libre. Con los datos obtenidos 
hasta el momento en G. atlanticus no es posible asegurar que el desarrollo valvular se 
deba a una excavación como tal o a un crecimiento diferencial del ápice valvular.
 En los vertebrados, el epicardio es la capa externa que recubre todo el 
corazón. Durante el desarrollo cardiaco, el epicardio deriva de un primordio 
externo denominado proepicardio, que está formado por un acúmulo de células 
mesoteliales situado en el límite posterior del corazón, entre el seno venoso y 
el hígado, en la región ventral alrededor de la zona del septo transverso (Pérez-
Pomares et al., 2009). Se han descrito dos mecanismos de transferencia de las células 
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proepicárdicas a la superﬁcie del corazón, que, en ocasiones, coexisten en la misma 
especie (revisado en Muñoz-Chápuli et al., 2002). Según el primer mecanismo, las 
células proepicárdicas se desprenden y ﬂotan libremente en la cavidad pericárdica. 
Después, se adhieren en áreas concretas del miocardio, sobre todo en los surcos 
atrioventricular y conoventricular, y experimentan una serie de modiﬁcaciones 
para conﬁgurar el epicardio deﬁnitivo. Este primer mecanismo de transferencia es 
el único que se ha observado en la pintarroja (Muñoz-Chápuli et al., 1997) y se ha 
detectado también en el ajolote (Fransen y Lemanski, 1990), el ratón (Komiyama et 
al., 1987) y la tupaya (Kuhn y Liebherr, 1988). El otro mecanismo de transferencia 
del proepicardio implica la adhesión directa de vellosidades proepicárdicas a la 
superﬁcie cardiaca, generalmente en la zona dorsal de los ventrículos y en el surco 
atrioventricular. Este segundo mecanismo parece ser el principal en los embriones 
de pollo (Männer, 1992, 1993) y codorniz (Virágh et al., 1993) y coexiste con el 
primer mecanismo en el esturión (Icardo et al., 2009) y en el anuro X. laevis (Jahr 
et al., 2008). 
 El proepicardio de G. atlanticus es muy similar al de la pintarroja. Asimismo, 
la transferencia de células proepicárdicas, que ﬂotan en la cavidad pericárdica para, 
ﬁnalmente, unirse a la superﬁcie del miocardio, es similar en ambas especies de 
elasmobranquios. No obstante, en la pintarroja parece que las células proepicárdicas 
acaban cubriendo toda la superﬁcie del corazón (Muñoz-Chápuli et al., 1997). 
Conviene mencionar que, cuando se realizó el citado trabajo sobre el desarrollo 
del epicardio, se desconocía la existencia de un bulbo en el polo arterioso del 
corazón de la pintarroja. En el presente estudio efectuado en G. atlanticus, no se 
han detectado células proepicárdicas uniéndose a la superﬁcie del bulbo arterioso 
en formación, como tampoco se han observado en el esturión (Icardo et al., 2009). 
No obstante, por una parte, se sabe que, en el embrión de pollo, el epicardio que 
recubre la región distal, no miocárdica, del tracto de salida procede del epitelio 
localizado en la unión entre dicha región y la cavidad pericárdica (Männer, 1999; 
Pérez-Pomares et al., 2003). Por otra parte, en trabajos recientes se ha propuesto 
que la región distal no miocárdica del tracto de salida de los amniotas, que durante 
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el desarrollo se remodela y se tabica dando lugar la porción basal, intrapericárdica, 
de los grandes troncos arteriales, es homóloga al bulbo arterioso de los condrictios 
(Durán et al., 2008). Es, por lo tanto, plausible que el epicardio del bulbo arterioso 
de los condrictios tenga el mismo origen embrionario que el que recubre la región 
distal del tracto de salida de los amniotas. En las especies incluidas en el presente 
estudio, se ha constatado que los epicardios que recubren el cono arterioso y el 
bulbo arterioso muestran una morfología distinta, lo que representa un indicio más 
de que el epicardio del bulbo y del cono posiblemente tienen orígenes diferentes. 
Aspectos evolutivos
 La presencia de un bulbo arterioso en los gnatostomados ﬁlogenéticamente 
basales permite concluir que esta estructura anatómica ya no puede ser considerada 
como una apomorfía de los actinopterigios (Durán et al., 2008). Sin embargo, el 
origen evolutivo del bulbo sigue siendo una cuestión abierta. Se necesitan más 
estudios para determinar si apareció en los condrictios o en un periodo anterior a los 
vertebrados gnatostomados, es decir, en los agnatos. Los corazones de los mixines 
se componen de un seno venoso, un atrio y un ventrículo, mientras que muchos 
autores consideran que en las lampreas existe un cono arterioso en la porción más 
distal de la cavidad pericárdica (Moorman y Christoffels, 2003; Guerrero et al., 
2004; Simöes-Costa et al., 2005). Sin embargo, aunque puede ser un caso de 
nomenclatura confusa, otros autores aﬁrman que el segmento distal del corazón 
de las lampreas consiste en un bulbo arterioso (Fontaine, 1958; Yamauchi, 1980; 
Santer, 1985), que contiene material ﬁbroso y células musculares lisas (Yamauchi, 
1980; Wright, 1984). Dicho material ﬁbroso se presenta a modo de microﬁbrillas 
que pueden representar la forma primitiva de las ﬁbras elásticas (Wright, 1984). En 
cualquier caso, la existencia de un bulbo arterioso en los condrictios es importante 
desde el punto de vista evolutivo, ya que son los gnatostomados actuales que poseen 
el diseño del corazón más primitivo. 
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 Sobre esta base, es posible aﬁrmar que el concepto clásico del corazón primitivo 
de los gnatostomados, según el cual el cono arterioso conecta el ventrículo con 
la aorta ventral, es incorrecto. Entre ambos elementos se encuentra el bulbo 
arterioso. Por lo tanto, el corazón primitivo de los gnatostomados consta de cinco 
componentes intrapericárdicos: el seno venoso, el atrio, el ventrículo, el cono 
arterioso y el bulbo arterioso. A este respecto hay que señalar que, en el corazón de 
los condrictios, existe el denominado segmento atrioventricular, caracterizado por 
su bajo contenido de miosina de cadena pesada, que se interpone entre el atrio y el 
ventrículo (Franco et al., 2002). Sin embargo, parece que no hay un asentimiento 
claro acerca de si este segmento atrioventricular constituye un sexto componente 
en el corazón de los gnatostomados primitivos. 
 En los actinopterigios basales, el bulbo arterioso persiste como un componente 
tubular, que coexiste con un cono arterioso bien desarrollado. En cambio, en los 
teleósteos, el bulbo arterioso se ha desarrollado como una estructura prominente, 
con una amplia gama de variantes estructurales (Icardo et al., 1999a, b, 2000), 
mientras que el cono se ha reducido de tamaño considerablemente, sin llegar a 
desaparecer (Icardo, 2006). 
 En el linaje de los sarcopterigios, el dipnoo africano P. dolloi posee un tracto de 
salida cardiaco en el que se distinguen dos porciones. Una ocupa el tercio proximal 
del tracto de salida; es el cono arterioso, que contiene únicamente musculatura 
cardiaca. La otra porción, que abarca los dos tercios restantes, distales, del tracto de 
salida tiene una estructura de tipo arterial, pero posee una capa de miocardio en toda 
su longitud (Icardo et al., 2005). Más recientemente, se ha demostrado, sin embargo, 
que en los peces pulmonados P. dolloi, Lepidosiren paradoxa y Neoceratodus forsteri, 
el miocardio del cono arterioso no llega hasta el límite anterior del pericardio, de 
manera que la última porción del tracto de salida posee, únicamente, musculatura 
lisa (Grimes et al., 2010).
 En los embriones de aves y mamíferos, el conotruncus conecta el ventrículo 
derecho en desarrollo con el saco aórtico y es en el conotruncus donde se forman 
los cojines o crestas mesenquimáticas que dan lugar a las válvulas del tracto de 
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salida. En un primer momento, la unión de la parte distal del tracto de salida con 
el saco aórtico se encuentra en el límite craneal de la cavidad pericárdica (Webb et 
al., 2003). Más tarde en el desarrollo, la parte distal del conotruncus se diferencia 
como las porciones intrapericárdicas de los troncos aórtico y pulmonar. El 
mecanismo que causa la aparente desaparición o retracción de la pared miocárdica 
distal del conotruncus ha sido durante mucho tiempo uno de los aspectos más 
controvertidos de la formación del corazón de los tetrápodos (Webb et al., 2003; 
Restivo et al., 2006). El hallazgo de que el campo cardiaco secundario aporta, 
además de miocardio, musculatura lisa al polo arterioso del corazón (Waldo et al., 
2005b), en especial en la zona entre el ventrículo y la base de las grandes arterias, 
es crucial para comprender mejor este cambio morfogenético.
 El mecanismo por el cual se forman los segmentos del tracto de salida 
cardiaco en los primeros vertebrados gnatostomados es similar al que ocurre en los 
amniotas. En el esturión, que comparte muchas características morfológicas con los 
condrictios, todo el tracto de salida embrionario muestra un fenotipo miocárdico 
en el inicio del desarrollo cardiaco (Guerrero et al., 2004). Más tarde, la porción 
distal del tracto de salida consiste en un bulbo arterioso no miocárdico (Guerrero 
et al., 2004). Es probable que esta musculatura lisa se añada al polo arterioso, en 
lugar de existir una transición fenotípica como se propuso en un primer momento 
(Guerrero et al., 2004). Estos datos, junto con los resultados obtenidos mediante 
el uso de DAF-2DA en embriones de pez cebra, de pollo (Grimes et al., 2006) y de 
G. atlanticus (en el presente estudio) indican que la condición derivada del bulbo 
arterioso de los primeros gnatostomados es la base intrapericárdica de los troncos 
aórtico y pulmonar de los amniotas. Sobre esta base, parece razonable asumir, de 
acuerdo con Icardo (2006), que la condición derivada del cono arterioso de los 
gnatostomados primitivos es el conotruncus de los amniotas. En el conotruncus 
de los amniotas se forman los cojines endocárdicos precursores de las válvulas del 
tracto de salida. En la condición primitiva, como ocurre en los condrictios, el cono 
arterioso embrionario es un tubo recto tapizado por crestas mesenquimáticas, que 
darán lugar a un número variable de válvulas conales (Sans-Coma et al., 1995).
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 En resumen, desde el punto de vista evolutivo, los presentes hallazgos, junto 
con los datos bibliográﬁcos, indican que: 1) el tracto de salida del corazón de 
los vertebrados gnatostomados ﬁlogenéticamente basales consta de dos segmentos 
distintos, un cono arterioso miocárdico y un bulbo arterioso no miocárdico; 2) en 
los adultos, el cono y el bulbo persisten a lo largo de la evolución; 3) el cono arterioso 
embrionario de los condrictios es morfológicamente equivalente al conotruncus 
embrionario de los amniotas; y 4) en los amniotas, el componente no miocárdico 
del tracto de salida, que es homólogo al bulbo arterioso de los condrictios, se 
remodela y se tabica, convirtiéndose en las porciones basales, intrapericárdicas, de 





1. En contra de la noción clásica de que el tracto de salida cardiaco de los 
condrictios (holocéfalos y elasmobranquios) está constituido exclusivamente 
por el cono arterioso, de naturaleza miocárdica y provisto de válvulas, los 
presentes hallazgos demuestran que, en los peces cartilaginosos, dicha región 
del corazón consta de un cono, proximal con respecto al ventrículo, y de un 
segmento distal carente de miocardio y de válvulas.
2. Los datos morfológicos y embriológicos obtenidos indican que dicho segmento 
distal, cuyas paredes están formadas principalmente por musculatura lisa, 
elastina y colágeno, es homólogo al bulbo arterioso tanto de los actinopterigios 
de linajes antiguos, como de los Teleósteos. Por tanto, el tracto de salida cardiaco 
de los condrictios consta de cono arterioso y bulbo arterioso, de manera que el 
bulbo no se puede seguir considerando una apomorfía de los peces óseos.
3. La forma, el tamaño y, hasta cierto punto, la estructura histológica del bulbo 
arterioso de los condrictios están mucho más correlacionados con la posición 
ﬁlogenética de las especies que con cualquier peculiaridad de sus respectivos 
modos de vida.
4. Desde el punto de vista histológico y como en otros vertebrados, el tracto de 
salida de los condrictios presenta tres componentes longitudinales, el proximal, 
miocárdico, el distal, de musculatura lisa, y el intermedio, en el que se solapan 
ambas musculaturas. El proximal y el intermedio conforman anatómicamente 
el cono; el distal se corresponde con el bulbo.
5. En los condrictios, el bulbo arterioso se desarrolla en la porción distal del tracto 
de salida cardiaco embrionario tras la aparición del cono arterioso embrionario, 
en el que se desarrollan las válvulas (conales) por excavación de los cojines 
endocárdicos.
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6. Las presentes observaciones sobre la morfogénesis del bulbo arterioso corroboran 
que se trata de un segmento cardiaco con entidad propia, disintiendo así de las 
hipótesis clásicas que lo consideran ya sea una extensión intrapericárdica de la 
aorta, ya sea una modiﬁcación de la parte distal del cono arterioso.
7. Al igual que el bulbo arterioso de los actinopterigios, el de los condrictios parece 
ser un derivado del campo cardiaco secundario.
8. Los hallazgos embriológicos sugieren que, en los condrictios, el epicardio que 
reviste el bulbo arterioso tiene un origen morfogenético distinto del que recubre 
toda la parte miocárdica del corazón.
9.  Los datos referentes a los condrictios y actinopterigios actuales sugieren 
que el tracto de salida cardiaco estuvo constituido por un cono arterioso y 
un bulbo arterioso desde el inicio de la historia evolutiva de los vertebrados 
gnatostomados.
10. Los resultados embriológicos relativos a condrictios sustentan la idea, basada en 
hallazgos previos en actinopterigios, de que el bulbo arterioso de los vertebrados 
pisciformes es homólogo a las porciones basales, intrapericárdicas, de la aorta y 
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